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BLUTENFARBMUSTER DER GARTENPETUNIE. 
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Mit 8 Textabbildungen (13 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 25. März 1937.) 


In den physiologischen und genetischen Untersuchungen über Blüten- 
scheekung und ihre Beeinflußbarkeit durch Außenfaktoren, die in der 
Harperschen Schule seit längerer Zeit durchgeführt werden, wurde 
stets das Auftreten weißer Felder in den gefärbten Blüten der unter- 
suchten Petunienrassen beobachtet; die Größe dieser Felder ist durch 
Außeneinflüsse (Licht, Temperatur) in weitesten Grenzen beeinflußbar 
(HARDER 1934, SCHRÖDER 1934, MARHEINEKE 1936), ihre Form und 
die Größe der Beeinflußbarkeit sind durch genetische Faktoren festgelegt 
(v. WırscH 1936). 

Im Zusammenhang mit diesen Untersuchungen war es von großem 
Interesse, auch die chemischen Grundlagen der Blütenscheckung zu 
untersuchen. Es bot sich hier die Möglichkeit, einen Genkomplex auch 
von der chemischen Seite her zu beleuchten, der schon allein durch die 
Tatsache gesteigerte Beachtung verdient, daß er sich in seiner phäno- 
typischen Auswirkung durch äußere Umstände so stark beeinflußbar 
gezeigt hatte. Noch wünschenswerter wurden diese Untersuchungen, 
als sich im Laufe der genetischen Arbeit Linien eingestellt hatten, denen 
die Fähigkeit zur Anthozyanbildung fehlte, und die dafür nur einen blaß 
gelblichgrünen Farbstoff besaßen, trotzdem aber Scheckung und Muster- 
bildung in derselben Weise wie die blaublühenden Rassen zeigten. 

Das Auftreten blau-weiß und grünlich gefärbter Blüten bei der 
Petunie ließ Zusammenhänge mit chemischen Abläufen erhoffen, die für 
die Bildung von Anthozyanfarbstoffen verantwortlich zu machen sind. 
Durch die grundlegenden Untersuchungen WILLSTATTERs und seiner 
Schüler (1913 f) über die Chemie der Anthozyane und ihre Beziehungen 
zu andern Stoffklassen waren chemische Zusammenhänge zwischen den 
rot-blauen Anthozyanen, den gelben Flavonfarbstoffen und auch farb- 
losen Umwandlungsprodukten aufgedeckt worden. Gleiche oder ähnliche 
Beziehungen zwischen farblosen und gelb gefärbten Substanzen und 
Anthozyanfarbstoffen hatten sich auch für die Pflanzen durch sehr 
zahlreiche physiologische Forschungen auffinden lassen. Solche den 
Anthozyanen nahestehende Verbindungen sind in erster Linie die Flavone 
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und Flavonole, und es erscheint zweckmaBig, vor der Besprechung der 
Versuche an Petunienbliiten einen kurzen Uberblick über die wichtigsten 
chemischen und physiologischen Beziehungen zwischen Flavonen, Flavo- 
nolen und Anthozyanen zu geben. 

Alle 3 Stoffgruppen stehen sich konstitutionell sehr nahe; das Flavon 
(A), ein Benzo-y-Pyronderivat, ist die Muttersubstanz fiir zahlreiche 
gelbe Pflanzenfarbstoffe. Eines seiner wichtigsten Derivate ist das 
3-Oxyflavon oder Flavonol (B), ebenfalls ein Grundtyp gelber Pflanzen- 
farbstoffe. Als Glukoside kommen Flavone und Flavonole auch farblos 
vor allem in zahlreichen weißen Blüten vor (NAKAOK1 1932). Die Flavonole 
sind mit den Anthozyanfarbstoffen (C) sehr nahe verwandt; beide Farb- 
stoffgruppen lassen sich durch Reduktions- bzw. Oxydationsvorgänge 
ineinander überführen. WILLSTÄTTER gelang es als Erstem eindeutig, 
eine solche Reaktion in vitro durchzuführen, indem er durch Behandlung 
mit Zink-Magnesium und Salzsäure Quercetin zu Cyanidin reduzierte. 

Die Anthozyanfarbstoffe liegen in den Pflanzen als Anthozyanine 
in glukosidischer Bindung oder seltener als Anthozyanidine in zuckerfreier 

Form vor. Es ist ein sehr wesentliches Merkmal der an Zucker gebundenen 

Anthozyanine, vor allem der Diglukoside !, daß sie sich leichter in Wasser 

als in Amylalkohol lösen. Werden solche anthozyaninhaltige Extrakte 

mit Amylalkohol ausgeschüttelt, so bleibt der Farbstoff in der wässerigen 

Phase gelöst, und erst nach hydrolytischer Spaltung durch Erhitzen 

mit etwas HCl conc., wobei das Anthozyanidin frei wird, läßt sich der 

Farbstoff in Amylalkohol aufnehmen. Auch die Flavone und Flavonole 

treten in der Pflanze teils als Glukoside, teils in freier Form (Aglukone) auf. 

Die Konstitution der 3 Farbstoffgruppen ist im folgenden schematisch 
ohne Berücksichtigung der Substituenten an Ring I und III zusammen- 
gestellt: 
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Aus zahlreichen Untersuchungen geht hervor, daB die Pflanze imstande 
ist, die Umwandlung von Flavonolen zu Anthozyanen und umgekehrt 
durch Reduktion bzw. Oxydation durchzuführen, so daß wohl sicher für 
die Anthozyanbildung in Blüten und vegetativen Organen wenigstens 
zu einem Teile die Entstehung aus Flavonolen als Chromogen durch 
Reduktion in Frage kommt. Die Untersuchungen an Blättern von 
Polygonum compactum und Blüten von Paeonia spec., Hibiscus mutabilis, 


1 Das Petunin ist ein Diglukosid des Delphinidin-monomethyläthers, von 
WILLSTATTER (1917) aus Petunia hybrida isoliert. 
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Primula obconica, Goldlack u.a. geben einige schöne Beispiele hierfür 
(Noack 1918 und 1922, hier auch die ältere Literatur; KLEIN und WERNER 
1925, Kummann 1930, KuxwpEer 1931, GUILLIERMONnD 1931, 1933; 
CHAZE 1933, 1934 u. a.). Allerdings braucht wohl nicht immer ein Vorrat 
an Flavonolen vorhanden zu sein, ehe Anthozyan gebildet wird. So 
zeigen die Untersuchungen von Noack (1918, 1922) an Blüten von 
Cobaea scandens und Victoria regia, „daß das Anthozyan nicht aus einem 
vorgebildeten Flavonol auf dem Wege der Hydrierung entsteht, sondern 
daß das Anthozyan und die größte Menge der Flavonole gleichzeitig 
aus ursprünglichen Verbindungen gebildet werden“. Kummann (1930) 
folgert aus seinen Untersuchungen an Keimlingen von Fagopyrum, daß 
für die Ausbildung von Anthozyan ein Flavonol verantwortlich zu 
machen ist, daß dieses Flavonol jedoch stets nur in geringen Mengen erst 
kurz vor der Umbildung zu Anthozyan entsteht und sich chemisch 
nicht nachweisen läßt. 

Die Anthozyanfarbstoffe, die in saurer Lösung als Salze — sie tragen 
den Charakter von Pyryliumsalzen — vorliegen, isomerisieren sich vor 
allem in alkoholischer Lösung zu farblosen Pseudobasen oder ungefärbten 
Leuko-Anthozyaninen gleicher Oxydationsstufe, aus denen sich nach 
Säurezusatz die gefärbten Salze wieder zurückbilden. 
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Pseudobase (farblos) Anthozyanidinchlorhydrat (rot) 


Noack (1918) konnte zeigen, daB auch die Pseudobasen in der Pflanze 
(Polygonum, Paeonia, Cobaea) vorkommen und eine weitere Bildungs- 
môglichkeit fiir Anthozyane darstellen. 

Die Entstehung von Anthozyanen durch Oxydation von Chromo- 
genen (WHELDALE) wurde schon von WILLSTATTER u. a. abgelehnt, doch 
sind in neuerer Zeit wieder einige Arbeiten in dieser Richtung erschienen 
(JonEsco 1931, KozLowsk1 1935), auf die jedoch nicht näher eingegangen 
werden soll. 

I. Pflanzenmaterial. 

Die chemischen Untersuchungen begannen im Herbst 1935, sie wurden 
im Sommer 1936 und Winter 1936/37 weitergefiihrt. Das Pflanzen- 
material bestand z. T. aus Klonen, die schon seit mehreren Jahren fiir 
die physiologischen Arbeiten verwendet wurden, z.T. aus Sämlingen, 
die von den genetischen Untersuchungen vorhanden waren. Das Klon- 
material entstammte zum größten Teil den blau-weiB zentrifugal schecken- 
den Klonen 48 und 90 (ScHRöpDEr 1934). Die Pflanzen standen im 
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Versuchsgewächshause zu einem Teil unter normalen Licht- und Tem- 
peraturverhältnissen, so daß meist stark weißgescheckte Blüten vor- 
handen waren, während der andere Teil für mehrere Wochen fallweise 
unter Bedingungen stand, bei denen nur rein blaue Blüten gebildet 
wurden (diffuses Licht, + 30°C; ScHRÖöDER 1934). Die Sämlinge waren 
den Sommer über im Freiland ausgepflanzt, im Herbst wurden sie 
eingetopft und in einer Vegetationshalle auf dem Versuchsfeld unter- 
gestellt, zum Winter kamen die Pflanzen dann ins geheizte Gewächshaus. 
Die grün-weiß blühenden Pflanzen stammten von einer der in der 
Arbeit über die Genetik der Blütenscheckung bei Petunia (v. WırscH 
1936) als nyctaginiflora-Typ bezeichneten Linien. Die verwendeten 
Individuen wurden einer Saat entnommen, die von einer in der dritten 
Generation durchgeführten Selbstbestäubung stammte und bezüglich 
ihrer Blütenfarbe vollkommen einheitlich war. Einige vergleichende 
Stichproben wurden an Pflanzen anderer Linien desselben Typs aus- 
geführt. 
II. Chemische Untersuchungen. 
A. Blau-weiß scheckende Blüten. 


Es galt vor allem festzustellen, ob die weißen Areale blau-weiß 
scheckender Blüten frei waren von Chromogenen, oder ob in ihnen 
Vorstufen des Anthozyans vorlagen, die aus physiologischen Gründen 
bei der Ausfärbung der Blüte nicht mit umgewandelt worden waren. In 
erster Linie wurde auf das Vorhandensein von farbloser Anthozyan- 
pseudobase geprüft. 

Die ungefärbten Leukoanthozyanine sind im allgemeinen in 10%iger wäßriger 
HCl in der Kälte beständig, dagegen gehen sie in alkoholischer HCl (10%ig) in der 
Kälte langsam, in der Wärme schneller in Anthozyanidine über (Rogınson 1933). 

Die weißen Scheckungsareale (Klon 90) je einer Blüte wurden deshalb zur 
Prüfung im Mörser fein zerrieben, mit 10%iger methan. HCl in ein Reagensglas 
gespült und einige Minuten aufgekocht. In mehreren Paralleluntersuchungen traten 
keinerlei Anthozyanfärbungen auf. Wurde gelegentlich etwas Anthozyan aus der 
Aderung des Blütenschlundes stammend, mit erfaßt, so zeigten die Lösungen schon 
kalt schwach rosarote Färbung, die sich beim Erwärmen nicht weiter vertiefte. Es 
konnte somit in den weißen Scheckungsarealen niemals farblose Pseudobase nach- 
gewiesen werden. 

Da, wie schon erwähnt, als weiteres Chromogen für Anthozyan 
Flavonol in Frage kommt, wurde versucht, Flavonole oder andere flavon- 
artige Stoffe in den weißen Feldern der Blüten nachzuweisen. 

Der Nachweis der Flavonole im Reagensglas gelingt nach WILL- 
STÄTTER durch die Reduktion zu Anthozyanfarbstoffen in saurer Lösung. 
Mehrere Reduktionsversuche wurden zu den verschiedensten Zeiten 
angestellt. Als Beispiel sei über den Versuch vom 26. 6. 36 ausführ- 
licher berichtet. Die Extraktion des Pflanzenmaterials wurde nach 
KuwpER (1931), die Reduktion nach den Angaben von Noack (1918) 
durchgeführt. 





genetische Untersuchungen über das Blütenfarbmuster der Gartenpetunie. 5 


Rein weiBe Areale zahlreicher Blüten von Klon 90, die nach und nach gesammelt 
und in wenig Amylalkohol konserviert worden waren, wurden nach Zufiigen von 
etwas Sand in 5%iger H,SO, zerrieben, über Watte auf der Nutsche abgesaugt und 
mit wenig H,SO, nachgewaschen. Das nur ganz schwach gefarbte Filtrat wurde im 
Scheidetrichter mit dem Amylalkohol, der vorher zur Konservierung des Pflanzen- 
materials verwendet worden war, sorgfaltig ausgeschiittelt, wobei sich die Alkohol- 
phase (A) schwach gelblich anfärbte. Zu der sauren Restlésung wurden wenige 
Tropfen HCl conc. zugegeben, zur Hydrolyse (zur Überführung von Glukosiden in 
die zuckerfreien Verbindungen) einige Minuten erhitzt, wobei sich die Lésung etwas 
gelb farbte, und nochmals erschépfend mit Amylalkohol (B) extrahiert. Sodann 
wurde Amyllösung A nach zweimaligem Waschen mit H,O mit etwa 5 ccm H,SO, 
(5%ig) und 1 ccm HCl (17 %ig) versetzt, etwas Zinkstaub und ein Stück Magnesium- 
band zugegeben, worauf lebhafte Wasserstoffentwicklung einsetzte. Durch zeit- 
weises Kühlen unter fließendem Wasser wurde vermieden, daß die Temperatur über 
maximal 40° anstieg. Nach etwa 3—5 Min. wurde die Reduktion durch Filtrieren 
der Lösung durch einen Wattebausch abgebrochen, obgleich die wässerige Phase 
und auch das Amyl farblos geblieben waren. — Nach Noack ist es wichtig, die 
Reduktion rechtzeitig abzubrechen, da das gebildete Anthozyanidin, das ja als 
farblose Pseudobase vorliegen konnte, gegen zu starke oder zu lange Reduktion 
empfindlich ist und in eine ungefärbte Verbindung übergeht. — Die farblose wässerige 
Schicht und die Amylphase wurden nach Zufügen von HCl conc. für einige Minuten 
im siedenden Wasserbad erhitzt, wobei eich die Lösungen etwas schmutzig orange 
färbten, doch trat keinerlei Anthozyanfärbung auf. Das gleiche negative Ergebnis 
wurde bei Reduktion des Amylextraktes B erhalten. Auch der Versuch, durch 
weitere vorsichtige Reduktion der beiden Lösungen noch zu Anthozyanfarbstoffen 
zu kommen, blieb erfolglos. 

Zur Kontrolle dieses Befundes wurde bei einigen Versuchen zur Hälfte des 
amylalkoholischen Extraktes etwas Quercetin — das dem Cyanidin entsprechende 
Flavonol — zugegeben. Unter den gleichen Bedingungen gaben die stark gelb 
gefärbten quercetinhaltigen Lösungen dann bei der Reduktion stärkere Rotfärbung 
durch Anthozyan, die sich beim nachherigen Erhitzen auf 100° noch vertiefte, wäh- 
rend in jedem Fall die Blütenextrakte farblos blieben. 


Nach Kreis (1922) sollen sich Flavone und Flavonole mikrochemisch 
durch die Bildung wasserunlöslicher, gelber Chlorhydratkristalle nach 
Behandlung mit HCI-Dämpfen nachweisen lassen. Es wurde daher bei 
den weißen Blütenarealen auch diese Methode zur Untersuchung heran- 
gezogen. Die experimentelle Durchführung wird weiter unten ausführ- 
licher beschrieben werden, es genügt, hier allein über das Ergebnis zu 
berichten. Trotz zahlreicher Beobachtungen konnten keine typischen 
Veränderungen der mit HCl behandelten Gewebestücke, weder Gelb- 
färbungen noch Abscheidung von Kristallen, beobachtet werden, obgleich 
das Flavonol der Petunie, wie weiter unten gezeigt werden wird, sehr 
leicht mit HCl charakteristische Kristalle bildet und die Gewebe sich 
auch bei Anwesenheit von Flavonen stark gelb färben. Dieser mikro- 
chemische Befund stellt eine gute Ergänzung zu den chemisch ge- 
wonnenen Ergebnissen dar: In den weißen Blütenteilen lassen sich 
weder Flavonole noch andere flavonartige Substanzen nachweisen. 


Es geht somit aus sämtlichen Untersuchungen hervor, daß die rein- 
weißen Areale der blau-weiß gescheckten Petunienblüten völlig frei sind 
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von Inhaltsstoffen, die normalerweise Anthozyanbildung hervorrufen können 
und, wie im nächsten Abschnitt gezeigt wird, in der Tat bei der Petunie 
für die Ausfärbung der blauen Blütenareale verantwortlich zu machen sind. 


Nach dem negativen Ausfall der bisherigen Untersuchungen war es 
wichtig zu wissen, ob bei der Petunie überhaupt für die Anthozyan- 
bildung Flavonol als Vorstufe nachzuweisen ist. Als geeignetes Objekt 
erwiesen sich die jungen Knospen von Pflanzen (Klon 90 und 48), die 
durch ihre Kultur in diffusem Licht und 30°C zur Bildung rein blauer 
zu gezwungen worden waren. Die Anthozyanbildung setzt unter 


n Bedingungen erst wenige Tage vor dem Aufblühen ein, bis dahin 
im die Knospen bis zu einer Blütenblattlänge von etwa 20 mm nur 
schwach grün gefärbt. Die Ausfärbung beginnt in der Epidermis der 
Oberseite der Blütenblätter; bis zu einer Blütenblattlänge von 30 mm 
bleibt die Unterseite noch grün, und erst kurz vor der Entfaltung stellt 
sich auch hier die blaue Farbe ein. 


Die Prüfung auf Flavonol erfolgte wieder in erster Linie durch Reduk- 
tion in saurer Lösung. Da das Pflanzenmaterial nur in beschränktem 
Maße vorhanden war, wurden die jungen Knospen fortlaufend gesammelt 
und nach dem Entfernen von Kelchblättern, Fruchtknoten und Staub- 
blättern in Amylalkohol eingelegt. Knospen unter 10 mm wurden nicht 
verwendet, außerdem wurden 10—20 mm lange, noch völlig farblose, 
und 20—30 mm lange Knospen getrennt aufbewahrt. Bei letzteren 
hatte die Anthozyanbildung in der Epidermis schon begonnen. Als 
Beispiel seien 2 Reduktionsversuche vom 26. 6. 36 angeführt. Die Ex- 
traktions- und Reduktionsmethoden wurden weiter oben schon aus- 
führlich behandelt. 


1. 33 Knospen mit einer Blütenblattlänge von 11—19 mm, Gewicht 560 mg 
fixiertes Material, die letzten Reste Amyl durch Abdunsten entfernt. Der deutlich 
gelb gefärbte Amylalkohol, der zur Konservierung gedient hatte, wurde zur Her- 
stellung der Lösung A verwendet; auch Amylextrakt B zeigte nach der Hydrolyse 
gelbe Färbung. Die Reduktion beider Auszüge führte nach 3 Min. zu einer sehr 
starken Violettfärbung der wäßrig sauren Phase, während das Amyl farblos wurde. 
Nach Entfernen der Metallteile und einigem Stehen begann der Anthozyanfarbstoff 
aus der wäßrigen Lösung in das Amyl überzugehen, durch kurzes Erhitzen mit 
etwas HCl conc. wurde die Färbung noch intensiver, und der jetzt rotgelbstichige 
Farbstoff ließ sich vollständig in Amylalkohol aufnehmen. 

2. 10 Knospen, Länge 20—26 mm, Gewicht 165 mg, Amyl gelb gefärbt. Der 
Amylextrakt A zeigte starke Gelbfärbung. Die saure Restlösung war durch Antho- 
zyan gerötet, was sich dadurch erklären läßt, daß das Anthozyan, das in der Epi- 
dermis bereits gebildet war, sich im Alkohol isomerisiert hatte und nun bei der 
sauren Extraktion in das Farbsalz zurückgebildet wurde. Da es sich nicht ohne 
weiteres mit Amyl extrahieren ließ, lag es als Glukosid (Anthozyanin) vor. Der 
alkoholische Extrakt A zeigte nach der Reduktion wieder kräftige Rotfärbung der 
wäßrigen Phase, die sich entsprechend Versuch 1 verhielt. Der durch Reduktion 
erhaltene violettrote Farbstoff gleicht in saurer, neutraler wie alkalischer Lösung 
völlig dem Anthozyan der Petunien. Er wird in neutraler, alkoholischer Lösung 
leicht zur Pseudobase isomerisiert. 
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Alle Reduktionsversuche mit Petunienknospen, bei denen die spätere 
Anthozyanfärbung noch nicht begonnen hatte oder noch nicht voll- 
ständig beendet war, führten zu dem gleichen Ergebnis: Es ist ein 
Chromogen vorhanden, das sich in saurer Lösung zu dem Petunienfarbstoff 
reduzieren läßt, also ein Flavonol sein muß. Es ist typisch für alle Reduk- 
tionen, bei denen sich aus dem Flavonol der Farbstoff der Petunie bildet, 
daß anfangs die wäßrige Phase starke Rotfärbung zeigt, die beim 
Stehen langsam, nach kurzem Erhitzen mit etwas HCl sofort in die 
amylalkoholische Phase übergeht, so daß dieses charakteristische Ver- 
halten später bei weiteren Reduktionen nicht mehr besonders erwähnt 
zu werden braucht. 

Das makrochemisch eindeutig ermittelte Petunienflavonol läßt sich 
auch im Krernschen Mikrotest nachweisen. Der histochemische Nach- 
weis der Flavone nach KLEIN soll eine ‚einheitliche Methode zur Kristalli- 
sation der ganzen Körperklasse‘“ darstellen. ,,Die Halogensäuren, beson- 
ders Salzsäure, scheiden, wenn man sie unter dem Sublimationsring bei 
etwa 40° Wärme auf flavonhaltige Gewebestückchen einwirken läßt, 
diese Stoffe lokalisiert in schön kristallisierter Form ab.“ 

Es wurden daher Gewebestückchen von Petunienknospen in wenig Wasser auf 
einem Deckgläschen ausgebreitet und entsprechend der Vorschrift von KLEIN der 
Einwirkung von HCl-Dämpfen ausgesetzt. Nach etwa 20 Min. wurden die Präparate 
direkt auf dem Ring untersucht. Es zeigte sich schon bei den ersten orientierenden 
Versuchen, daß sich das Flavonol der Petunien leicht in gut ausgebildeten gold- 
gelben Nädelchen, die sich häufig zu drusen- oder garbenförmigen Kristallaggregaten 
zusammenschlossen, direkt im Gewebe abscheiden ließ. Das ganze Präparat zeigte 
starke Gelbfärbung, und auch außerhalb des Zellmaterials hatten sich bei flavonol- 
reichen Geweben zahlreiche Kristalle ausgebildet. Die Kristalle sind unlöslich in 
HCl und Wasser bei 40°, ebenfalls in Xylol, dagegen leicht löslich in Alkohol. 

Da diese Probe für das Petunienflavonol positiv ausgefallen war, 
stellte sie eine sehr einfache Methode dar, mit der vor allem auch Serien- 
untersuchungen leicht ausgeführt werden konnten. Es wurde mit ihrer 
Hilfe die Flavonol- und Anthozyanbildung während der Entwicklung 
der Petunienknospe von eben faßbaren Stadien an bis zur entfalteten 
Blüte untersucht. Die Ergebnisse sind in Tabelle 1 zusammengestellt. 
Wie aus der Übersicht zu ersehen ist, beginnt die Flavonolbildung erst 
bei einer Blütenblattlänge von 4—4,5 mm. Die Gelbfärbung des Gewebes 
bei Knospen von etwa 2 mm Blütenblattlänge an deutet darauf hin, daß 
vor der Entstehung des Flavonols flavonähnliche Stoffe gebildet wurden. 
Bis zu einer Blütenblattlänge von etwa 25 mm ist eine stete Zunahme der 
Kristallabscheidung zu beobachten, bis dann mit zunehmender Antho- 
zyanausfärbung eine Abnahme der Flavonolkristalle beginnt und bei 
völlig blau gefärbter Krone und Entfaltung der Blüte keine Kristalle 


1 NaKaokt erhielt bei Petunia violacea nach saurer Reduktion gefärbte Lö- 
sungen (gelb, rot oder blau) und schließt daraus auf das Vorliegen eines Flavons oder 
Flavonols. 
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mehr gebildet werden, d. h. daß mit sehr großer Wahrscheinlichkeit das 
gesamte Flavonol in Anthozyan umgebildet worden ist. Bliiten, die auf 
ihrer Unterseite stellenweise noch etwas griinlich gefärbt waren, bildeten 
im Test neben viel Anthozyan noch Kristalle, die je nach der Farb- 
intensität der hellen Flecken mehr oder weniger zahlreich waren. Auch 


Tabelle 1. Knospenentwicklung, 
Flavonol- und Anthozyanbildung bei der Petunie. 

















Entwicklungs- Ergebnisse nach HCI-Behandlung 
stadium, Blüten- 
blattlange in mm Kristallbildung übrige Reaktion 
0,25— 0,35 keine Gewebe schwach grünlich gefärbt 
0,35— 0,45 keine Gewebe griinlich, leichte Violettfarbung der 
Antheren. Beginn der sensiblen Periode 1 
0,50— 0,75 keine Gewebe grünlich, Antheren violett 
LO — 1,5 keine Gewebe grünlich, Antheren kräftig violett. 
Bei 1 mm Ende der sensiblen Periode 1 
1,5 — 3,5 keine Beginnende Gelbfärbung der Gewebe, vor 
allem in den Gefäßen, sonst grünlichgelb 
3,5 — 4,0 keine Starke Gelbfärbung des ganzen Gewebes 
4,0 — 4,5 beginnend Starke Gelbfärbung des ganzen Gewebes 
5,0 —10 stärker Starke Gelbfärbung des ganzen Gewebes 
10 —20 sehr stark Starke Gelbfärbung des ganzen Gewebes 
20 —30? wieder schwächer | Gewebe durch Anthozyan gelblichrot gefärbt 
über 45 keine Kräftige Rotfärbung des ganzen Gewebes 


1 Nach MARHEINERE (1936), die Werte der Knospenlängen umgerechnet auf 
Blütenblattlängen. — ? Beginnende Anthozyanfärbung in der Epidermis. 


voll entfaltete Blüten, bei denen wohl infolge von Verletzungen einige 
Blütenblattzipfel etwas verkümmert und auf der Unterseite noch grün- 
lich gefärbt waren, gaben an diesen Stellen die typischen Chlorhydrat- 
kristalle. 

MARHEINEKE (1936) hat gezeigt, daß für die Musterbildung der 
Petunienblüte eine sensible Periode der Blütenknospe in sehr jugend- 
lichen Entwicklungsstadien bei Knospenlängen von 1—2,5 mm, das 
entspricht Blütenblattlängen unterhalb 1 mm, angenommen werden muß. 
Wie ein Vergleich mit den soeben besprochenen Untersuchungen zeigt, 
besteht kein Zusammenhang zwischen der sensiblen Periode der Knospe 
und der Ausbildung von Flavonol. 

Unter den für die genetischen Untersuchungen gezogenen Sämlingspflanzen 
des Sommers 1936 befanden sich einige Pflanzen, deren Blüten keine Scheckung 
zeigten, jedoch ganz gleichmäßig schwach blaßblau ausgefärbt waren. Die mikro- 
chemische Prüfung dieser Blüten zeigte, daß neben dem Anthozyan noch größere 
Mengen Flavonol vorhanden waren, und auch die Reduktion in saurer Lösung führte 
zu kräftiger Anthozyanbildung. Es scheint demnach, daß diese Pflanzen nur 
einen relativ geringen Teil des Flavonols in Anthozyan überführen, während der 
Rest des Chromogens unverändert erhalten bleibt. liche Verhältnisse konnten 
bei kräftig blau blühenden Pflanzen, zu denen z. B. die Klone 90 und 48 gehören, 
nie beobachtet werden. 
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Die Untersuchungen haben gezeigt, daB bei den blau blühenden Petu- 
nien in jungen Blütenknospen ein Chromogen für die spätere Anthozyan- 
färbung vorhanden ist. Sein Nachweis gelingt durch die Kuxtnsche Mikro- 
probe; durch die Reduktion in saurer Lösung zu einem, dem Petunienfarb- 
stoff mindestens sehr nahe stehenden Anthozyan läßt sich dieses Chromogen 
als Flavonol identifizieren. 

Es ist interessant, daß neben dem Flavonol als Vorstufe für das 
Anthozyan bei der Petunie auch die zweite Bildungsmöglichkeit für 
Anthozyanfarbstoffe, ihre Entstehung aus der farblosen Pseudobase 
aufgefunden werden konnte. Die Behandlung ganz junger Blütenknospen 
mit HCI-Dämpfen führte, wie aus Tabelle 1 ersichtlich ist, direkt zu 
einer Violettfärbung der Antheren. Schon bei Blütenblattlängen unter 
0,5 mm ließ sich nach HCI-Einwirkung eine leichte Violettfärbung der 
Antheren im Präparat erkennen. Bei 0,75 mm Länge tritt schon deut- 
liche Violettfärbung ein, die von 1 mm Länge an bereits sehr kräftig ist. 
Die Antheren der lebenden Knospe sind in diesem Entwicklungsstadium 
noch völlig farblos. Die Bildung des Anthozyans durch HCl schon zu 
diesem Zeitpunkt spricht eindeutig für das Vorhandensein von Antho- 
zyan-Pseudobase, und die Antheren der Petunienblüte unterscheiden 
sich demnach in der Bildung des Anthozyans sehr deutlich von der 
Blumenkrone. 

B. Grün-weiß scheckende Blüten. 

Auch die Untersuchung der Farbstoffverhältnisse bei den Grün-weiß- 
Schecken begann mit einer Prüfung der weißen Scheckungsareale. Das 
Ergebnis vieler Untersuchungen entsprach durchaus dem Befund an den 
weißen Blütenfeldern der Blau-weiß-Schecken: Weder Leuko-Antho- 
zyanin noch flavonartige Stoffe oder gar Flavonol konnten nachgewiesen 
werden. Eine gewisse Bestätigung fand dieses negative Ergebnis durch 
die Betrachtung und photographische Aufnahme der Blüten im ultra- 
violetten Licht. Einer Anregung von Herrn Professor Poxz 1, Göttingen, 
folgend, wurde versucht, die Grün-weiß-Scheckung, bei der die Farb- 
kontraste für eine Aufnahme im normalen Licht nicht ausreichten (vgl. 
S. 22), im U.V.-Licht zu photographieren. Es zeigte sich, daß die grünen 
Scheckungsareale in diesem Licht sehr stark absorbierten, während die 
weißen Felder nur ganz schwach violette Färbung annahmen, die auf 
den Photographien gar nicht mehr in Erscheinung tritt. Entsprechend 
verhielten sich auch die weißen Areale der blau-weiß scheckenden 
Blüten. 

Die im U.V.-Licht stark absorbierenden, im normalen Tageslicht 
grüngelblich gefärbten Scheckungsfelder wurden einer eingehenden 
chemischen Untersuchung unter dem Gesichtspunkt unterworfen, daß 

1 Wir möchten nicht versäumen, auch an dieser Stelle Herrn Prof. Dr. R. Pont 
für seine Anregung und Unterstützung, die er diesem Teil unserer Arbeit schenkte, 
unseren Dank auszudrücken. 
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die grüngelben Farbstoffe flavonartigen Charakter tragen oder gar 
Flavone selbst sind. 


Der grünliche Farbstoff, der in stärkerer Konzentration gelbe Farbe annimmt, 
ist leicht löslich in Alkohol und Wasser, schwerer in Aceton, unlöslich in Äther und 
Normalbenzin. Alkoholische Lösungen geben mit Eisenchlorid (5% FeCl,) dunkel- 
grüne Färbung, mit Baryumhydroxyd einen orangegelb gefärbten Niederschlag, 
mit Bleiacetat (alkoholisch gesättigte Lösung) gelbe Fällung. Ammoniakalische 
AgNO,-Lösung wird schon in der Kälte stark, FeHurınassche Lösung erst nach dem 
Erhitzen reduziert. NH,OH oder Alkali färben die Lösung intensiv gelb. Der 
HCl-saure alkoholische Extrakt grün-gelber Areale ist in der Kälte nur wenig gefärbt, 
beim Erhitzen tritt stärkere Gelbfärbung auf. Da keine Rotfärbung eintritt, kann 
keine Anthozyan-Pseudobase vorliegen. Alle diese chemischen Eigenschaften 
sprechen durchaus für die Anwesenheit flavonartiger Körper. 


Nach AsAHINA und INUBUSE (1928) lassen sich Flavone in alkalischer 
Lösung mit nascierendem Wasserstoff (Na-Amalgam) zu Stoffen redu- 
zieren, die nach dem Ansäuern mit HCl tief rot gefärbte Farbstoffe 
vom Typ der Pyrylium-Salze geben und den Anthozyanen sehr ähnlich 
sind. Die folgenden Formeln sollen die Reaktion kurz skizzieren, Einzel- 
heiten sind fortgelassen. 

0 OH 





NA CI NAN KR 
| à —“ Na-Amalgam | =”, 
— | —n) 
Ne Ne 
0 H’ OH 
Flavon 
0 OH CI 
VA NLT 0 
| or HCl + re SEO 
deny aire rn 
. NV 
Pseudobase Flavyliumsalz 


Unter den gleichen Bedingungen lassen sich Flavonole nicht zu Antho- 
zyanen reduzieren, und umgekehrt geben Flavonole in saurer Lösung 
reduziert höchstens organgegelbe Färbungen und keine anthozyanähn- 
lichen Stoffe. 

Die Reduktion wäßriger Extrakte grünlicher Blütenareale in alkali- 
scher Lösung führte, wohl infolge zu geringer Substanzmengen zu keinem 
eindeutigen Ergebnis, doch ist der Reaktion orientierende Bedeutung 
ohne weiteres zuzuschreiben. Als Beispiel sei der Versuch vom 15. 8. 36 
aufgeführt. 

Etwa 20 grün-weiß gescheckte Blüten, die in Azeton nach und nach gesammelt 
worden waren, wurden nach völligem Verdunsten des Azetons und nach Zerreiben 
des Rückstandes im Mörser mit etwa 30 cem Wasser aufgenommen und am Steig- 
rohr etwa 3 Stunden lang extrahiert. Zum wäßrigen Extrakt wurde nach dem 
Erwärmen auf etwa 50° Na-Amalgam (3%ig) zugesetzt. Nach ungefähr 7 Stunden 
wurde die Lösung durch Watte filtriert und mit HCl conc. stark angesäuert, wobei 
die gelbbraune Farbe in orangerot umschlug. Nach einigen Tagen hatten sich 
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rotbraune Flocken abgeschieden, die abfiltriert wurden. Der allerdings sehr geringe 
Niederschlag war in Wasser und HCl unlöslich, dagegen löste er sich in Alkohol mit 
rotgelblicher Farbe, die nach dem Zusatz von NH,OH (2—5%ig) rotblaustichig 
wurde. Wegeri der sehr geringen Substanzmengen waren alle Farbungen nur 
schwach, doch deutlich zu erkennen. Die Restlésung, die noch orangegelb gefarbt 
war, wurde mit Amyl ausgeschüttelt, das sich dunkelorange anfärbte. Nach vor- 
sichtigem Zusatz von NH,OH ging ein groBer Teil der farbenden Stoffe in die alka- 
lische Lösung über, in der nach dem Ansäuren die Farbe in gelb umschlug. Auch die 
Amylphase hatte sich gelb gefärbt, doch nahm sie nach dem Ansäuern wieder rote, 
anthozyanähnliche Farbe an. Das Verhalten des amylalkoholischen Extraktes der 
Farbstoffrestlösung spricht für das Vorliegen von Stoffgemischen, doch sind augen- 
scheinlich neben flavonähnlichen Stoffen auch anthozyanähnliche vorhanden. 

Bei der Reduktion in alkalischer Lösung wurden, allerdings in sehr 
geringer Ausbeute, rotgefärbte Stoffe erhalten, die den Anthozyanen ähnlich 
sind und sich den Angaben von ASAHINA-INUBUSE entsprechend verhielten. 
Das Ergebnis dieses Versuches spricht für das Vorliegen von Flavonen, 
ein sicherer Beweis konnte infolge zu geringer Substanzmengen nicht 
erbracht werden. 

Es wurde versucht, weitere Beweise für den Flavoncharakter des 
im U.V.-Licht stark absorbierenden Farbstoffes der grün-weiß schecken- 
den Blüten aufzufinden. Da nach KLEIN sämtliche flavonartigen Stoffe 
mit HCI-Dämpfen kristallisierte Chlorhydrate liefern sollten, wurden 
die gelbgrünen Blütenareale auch nach dieser Methode eingehend unter- 
sucht. Eine große Anzahl von Proben ergab das anfangs merkwürdige 
Resultat, daß die behandelten Gewebe zwar stets starke Gelbfärbung 
zeigten, aber nur bei einem gewissen Prozentsatz der Blüten Kristall- 
bildung in mehr oder weniger starkem Ausmaße zu beobachten war. 
Insgesamt wurden etwa 190 grün-weiß gescheckte Blüten im Mikrotest 
geprüft. Bei durchschnittlich 60% aller Blüten konnten neben starker 
Gelbfärbung auch Kristalle aufgefunden werden, bei den restlichen 
40% war aber nur eine sehr intensive Gelbfärbung festzustellen. Eine 
genauere Untersuchung an einzelnen Pflanzen wurde im Winter 36/37 
durchgeführt. Bei 12 grün-weiß scheckenden Pflanzen wurden etwa 
3 Monate lang die grünen Areale jeder Blüte — im ganzen 120 — 
einzeln im Krersschen Test mit HCl geprüft. Es zeigte sich, daß es 
einmal Pflanzen gab, bei denen sämtliche frisch entfalteten Blüten in 
ihren grünen Scheckungsfeldern keinerlei Kristalle ausbildeten [(—)- 
Pflanzen], bei einer zweiten Reihe von Pflanzen wurden in den grünen 
Arealen stets Kristalle aufgefunden [(+)-Pflanzen], und als dritte Gruppe 
waren Pflanzen vorhanden, die sowohl ,,kristallfiihrende“ wie ,,kristall- 
freie‘ Blüten ausbildeten. 

Die Auffindung der kristallfreien Blüten war für die weitere Unter- 
suchung von großer Bedeutung. Unter der Voraussetzung des KLEINschen 
„Mikronachweises der Flavone‘‘ müßte das Ergebnis der obigen Serien- 
untersuchungen dahin ausgelegt werden, daß es hier flavonfreie und 
flavonhaltige Blüten gebe. Doch lassen sich mit einer solchen Annahme 
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die übrigen, auBerordentlich ahnlichen chemischen wie auch physikali- 
schen Eigenschaften beider, genau gleich grüngescheckter Bliitentypen 
nieht in Übereinstimmung bringen. Die (+)- und (—)-Blüten unter- 
scheiden sich äußerlich in keiner Weise in ihrem Farbton, auch im U.V.- 
Licht (Abb. 1) sind keinerlei Unterschiede in der Absorptionsstärke zu 
erkennen; sie stimmen auch in der Löslichkeit und in den Farb- und 
Fällungsreaktionen des gelbgrünen Farbstoffes weitgehend überein. 
Da vor allem bei den mikroskopischen Präparaten nach der HCI-Be- 
handlung die Gewebe grünlich gefärbter Blütenfelder stets starke Gelb- 
färbung zeigten, erschien es sehr viel wahrscheinlicher, daß ein gemein- 
samer Grundfarbstoff vorhanden war. der seinen ganzen Eigenschaf- 
ten nach Flavoncharak- 
ter besaß, jedoch ent- 
gegen der Annahme 
von KLEIN keine Chlor- 
"hydratkristalle ausbil- 
dete. Daneben mußte 
bei einem Teil der 
Blüten ein zweiter 
Stoff gebildet worden 
Abb.1. a (+)-Blüte, b (—)-Blüte, aufgenommen im sein, der nach HCI- 
U.V.-Licht. Nähere Erklärung im Text. Einwirkung leicht kri- 
stallisierte. 

Zur Prüfung dieser Annahme wurde zuerst die chemische Natur der 
mit HCl kristallisierenden Substanz ermittelt. Wie die mikroskopische 
Betrachtung zeigte, ähnelte ein großer Teil der Kristalle, die vor allem 
in der Epidermis auskristallisiert waren, den schon S.7 beschriebenen 
Flavonolchlorhydratkristallen außerordentlich. Abb. 2 zeigt die Mikro- 
aufnahmen einiger typischer Kristallaggregate. Die gehäufte Lagerung 
der drusenförmigen Aggregate längs der Gefäße ließ sich vor allem bei 
älteren Blüten häufig beobachten. Daneben wurde, meist in den tieferen 
Gewebeschichten, eine neue Form von Kristallen, allerdings sehr viel 
seltener, aufgefunden; sie ist in Abb. 3 wiedergegeben. Die gelbgefärbten 
Nadeln sind bedeutend länger und auch breiter ausgebildet, vor allem 
treten sie nie in größeren Aggregaten auf, sondern liegen höchstens in 
kleineren Gruppen von Einzelkristallen beisammen. In manchen Prä- 
paraten waren beide Formen anzutreffen, ab und zu ließen sich auch 
Gewebe auffinden, in denen nur Nadeln auftraten. 

Von beiden Kristallformen wurden die optischen Daten, soweit es infolge der 


Kleinheit der Objekte möglich war, bestimmt!. Wie aus den folgenden Angaben zu 
ersehen ist, war weitgehende Übereinstimmung der optischen Eigenschaften beider 





1 Wir sind Herrn Prof. Dr. F. K. DRESCHER-KADEN, Göttingen, für die Bereit- 
stellung eines Polarisationsmikroskopes und für seine persönlichen Ratschläge zu 
Dank verpflichtet. 
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Formen festzustellen. Beide besitzen ein sehr hohes Brechungsvermégen — die Licht- 
brechung ist wesentlich höher als die von Kanadabalsam — ferner so hohe Doppel- 
brechung, daß schon Kristalle von nur 6—7 u Polarisationsfarben höherer Ordnung 
zeigen; sie sind bezüglich der Längsrichtung optisch negativ und zeigen eine Aus- 
löschungsschiefe von etwa 10°. Der genaue Winkelwert konnte infolge der Klein- 
heit, besonders der Drusenkristalle, nicht ermittelt werden. Außerdem sind beide 
Kristallformen optisch zweiachsig und gehören dem monoklinen, oder, was wahr- 
scheinlicher ist, dem triklinen System an. 

Die optischen Verhältnisse sprechen somit dafür, daß mit großer Wahrschein- 
lichkeit nur eine chemische Substanz für die Ausbildung beider Kristallformen ver- 
antwortlich zu machen ist, oder daß zum mindesten zwei sehr nahe miteinander ver- 
wandte Stoffe vorliegen. Da, wie schon erwähnt wurde, die drusenförmigen Kristall- 
aggregate in der Hauptsache in der Epidermis, die Einzelkristalle vornehmlich in 


b 


Abb. 2. Flavonolkristalle. a Kristalldrusen, b garbenförmige Kristallaggregate. 
Vergr. 500fach. 





tieferen Gewebeschichten angetroffen wurden, ist es durchaus möglich, daß infolge 
der veränderten Bedingungen Modifikationen in der Ausbildung der Kristalle ein- 
getreten sind, oder aber es wäre daran zu denken, daß für die Bildung eines Glu- 
kosides zwei verschiedene Zuckerreste in Frage kommen. 

Durch die Reduktionsprobe in saurer Lösung konnte nun einwandfrei 
nachgewiesen werden, daß alle diejenigen Blütenareale, die im KLEINschen 
Test Kristalle bildeten, in der Tat auch Flavonol enthielten. Da die 
durch Reduktion erhaltenen Anthozyanfärbungen vollkommen dem 
Anthozyanfarbstoff der blauen Blüten glichen, ist die Identität mit 
dem Flavonol blau-weiß scheckender Pflanzen sehr wahrscheinlich. 

Blüten, bei denen nur Einzelkristalle aufgefunden wurden, ohne daß gleichzeitig 
auch die typischen Kristalle des Flavonolchlorhydrates vorhanden waren, konnten 
leider nur selten beobachtet werden (im ganzen 5 von 190 Blüten), so daß die Re- 
duktion nur mit einer einzigen Blüte vorgenommen werden konnte. Da nur eine 
sehr geringe Rotfärbung der wässerigen Lösung eintrat, muß das Ergebnis als fraglich 
bezeichnet werden. 
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In den kristallfreien griingelben Bliitengeweben, die nach HCI-Be- 
handlung nur kraftige Gelbfarbung zeigten, sind sicher keine in saurer 
Lésung zu Anthozyan reduzierbaren Stoffe vorhanden, ein Befund, 
der mit der Annahme, daB Flavone die Grundsubstanz der griinen 
Scheckungsbezirke bilden, in keinerlei Widerspruch steht. Durch die 
Reduktionsversuche war der Beweis erbracht worden, daB der mit 
HC! kristallisationsfähige Stoff das schon von den blau-weiß scheckenden 
Petunien bekannte Petunienflavonol darstellt. Seine Menge war starken 
Schwankungen unterworfen, die vermutlich, wie noch weiter unten 
ausgeführt werden soll, von AuBen- 
bedingungen abhängen. Hin Zusam- 
menhang zwischen Flavonolgehalt und 
Grünfärbung der Scheckungsbezirke 
konnte nicht aufgefunden werden, so 
daß mit Sicherheit ein weiteres Chro- 
mogen vorhanden sein muß, das in 
erster Linie für die typische Färbung 
der grünlichen Scheckungsareale ver- 
antwortlich zu machen ist. Die bisher 
angeführten chemischen Eigenschaf- 
ten stimmen gut mit der Annahme 
eines Flavons überein, und die jetzt 
noch zu besprechenden Versuche wer- 
den weitere Stützen hierfür erbringen. 

Nach ASAHINA und INUBUSE wur- 
i i ane den (+)- und (—)-Blütenextrakte 
entsprechend den auf 8.10 gemach- 
ten Angaben der Flavonreduktion in alkalischer Lösung unterworfen, 
doch konnten auch hier infolge zu kleiner Substanzmengen keine 
eindeutigen Ergebnisse erzielt werden. Von Bedeutung ist aber, daß 
beide Lösungen sich in ihren Färbungen völlig übereinstimmend ver- 
hielten, so daß der Versuch doch als positiv bewertbar erscheint und 
als weiterer Beweis für die große chemische Übereinstimmung der 
grüngelben Farbstoffe beider Blütentypen, ganz unabhängig von ihrem 
Flavonolgehalt gelten kann. 

Da Flavone und Flavonole, wie die eingehenden Untersuchungen von 
Hattori (1932) zeigen, typische Absorptionsbanden im Ultraviolett 
besitzen, wurde der Extrakt von ,,kristallführenden‘ und von ,,kristall- 
freien“ Blüten auch auf seine Absorption im Ultraviolett untersucht. 

Die Blüten wurden nach der Prüfung im Kreisschen Test getrennt 
in möglichst wenig Methanol gesammelt, wobei nur die Blumenkrone 
genommen wurde, während der Blütenschlund, dessen Adern häufig 
durch Anthozyan stark gefärbt sind, sorgfältig entfernt wurde. Am 
18. 1.37 wurden von 30 (+)-Blüten und von 17 (—)-Blüten Extrakte 
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zur Absorptionsmessung angefertigt. Die Blütenblätter wurden unter 
Methanol zerrieben, abfiltriert und die methanolische Lésung mit Wasser 
auf 60% igen Alkohol gebracht. Es wurde darauf geachtet, daß die 
(—)-Lösung etwa die doppelte Konzentration der (+)-Lösung hatte, 
um die geringeren Substanzmengen nach Möglichkeit auszugleichen. 
Dann wurde zur Entfernung von Chlorophyll, Xanthophyllen und Karo- 
tinen mit Normalbenzin erschöpfend ausgeschüttelt, wobei die alko- 
holischen Restlösungen gelb gefärbt blieben. Sie wurden auf etwa 80% 
Alkohol gebracht und die Absorptionskurven (Abb. 4) bestimmt!. Es 
ist ohne weiteres zu ersehen, daß keine großen Unterschiede zwischen den 
beiden Lösungen bestehen. Das Hauptmaximum des (—)-Extraktes 
liegt zwischen 320—325 mu, das = go, 
des (+)-Extraktes vielleicht ein 
wenig ins längerwellige Bereich 
verschoben zwischen 325—330 mu. 
Die Lage des Nebenmaximums bei 
etwa 297 mu und die Lage des 
Absorptionsminimums bei 278 bis 
280 mu stimmen in beiden Fällen 
überein. Beide Lösungen absor- 
bieren stark unterhalb 250 mu, da- 


(+) Blüten 


Absorption 











- - pr - L fi 1 i rn N 
gegen wird bei 405 my nichts mehr 20 a we 
absorbiert. Wellenlänge 

T Abb.4. Absorptionskurven von Blüten- 
Aus den Untersuchungen von extrakten im U.V.-Licht. 


HATTORI, die sich vor allem mit der 

Beeinflussung des Flavonspektrums durch Substituenten beschäftigen, 
ist zu entnehmen, daß höher substituierte Flavone ausgeprägte Ab- 
sorptionsmaxima zwischen 300—350 my? zeigen, und daß die ent- 
sprechenden Flavonole stets bis zu 35 mu langwelliger absorbieren, da 
dem Hydroxyl in 3-Stellung eine stark bathochrome Wirkung (d.h. 
eine Verschiebung der Absorptionsbande zum langwelligen Bezirk hin) 
zukommt. 


Das für die Blütenextrakte aufgefundene Absorptionsgebiet stimmt 
mit den Harrorischen Angaben durchaus überein, so daß auch dadurch 
die Anwesenheit von Flavon mit sehr großer Wahrscheinlichkeit erwiesen 
ist. Da beide Extrakte nur geringfügige Unterschiede in ihrer Absorption 
aufweisen, ist die Gleichartigkeit ihrer wesentlichsten Absorptions- 
substanz sehr augenscheinlich geworden. Die geringe Verschiebung, 


1 Ein Vorversuch hatte gezeigt, daß sich die Lage der Maxima und Minima durch 
das Entfernen benzinlöslicher Stoffe in keiner Weise änderte, daß dagegen der Kur- 
venverlauf ausgeglichener wurde. Die Absorptionsmessungen wurden im hiesigen 
chemischen Institut bei Herrn Prof. Dr. Wınpaus von Herrn Dr. HAGEDORN aus- 
geführt. — * Harrorı legt seinen Messungen die Schwingungszahl N zugrunde. 
Seine Angaben sind auf Wellenlängen umgerechnet worden. 
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die das Maximum des (+)-Extraktes zum langwelligen Gebiet hin zeigt, 
läßt sich vielleicht durch den Flavonolgehalt seiner Blüten erklären. 
Es wurde die Absorption rein flavonolhaltiger Extrakte aus Knospen 
blau blühender Petunienpflanzen zur Orientierung bestimmt. Trotz sehr 
geringer Substanzmengen war das Absorptionsmaximum deutlich um 
etwa 20 ma zum langwelligen hin verschoben, es lag bei etwa 345 bis 
350 mu. 

Zusammenfassend läßt sich feststellen, daß die Untersuchungen an 
den grün-weiß gescheckten Petunienblüten zu dem Ergebnis geführt haben, 
daß als wesentlichste- Farbstoff mit großer Wahrscheinlichkeit ein Flavon 
oder zum mindesten eine Substanz mit flavonartigem Charakter anzu- 
nehmen ist; daneben kann Flavonol gebildet werden. Dieses ist identisch 
mit dem Flavonol blau-weiß gescheckter Blüten, das als Vorstufe für die 
Anthozyanfärbung bei den blau-weiß scheckenden Russen aufgefunden 
werden konnte. 

Über die Wechselbeziehungen zwischen dem Flavon, dem Flavonol 
und Anthozyan bei der Petunienblüte seien noch einige Beobachtungen 
aufgeführt, da sie zur Ergänzung aller bisherigen Ergebnisse von Be- 
deutung sind. Die Prüfungen auf den Flavonolgehalt der Grün-weiß- 
Schecken wurden zu verschiedensten Jahreszeiten unter sehr veränderten 
Außenbedingungen vorgenommen. Es zeigte sich sehr bald, daß völlig 
unabhängig von Scheckung und Farbtiefe der grünen Areale im Sommer 
unter Freilandsbedingungen über 90% aller Blüten Flavonol gebildet 
hatten, daß dagegen zu gleicher Zeit Pflanzen, die schon längere Zeit im 
Gewächshaus standen, nur in 45% ihrer Blüten auch Flavonol ausgebildet 
hatten. Zum Herbst hin verringerte sich der Anteil an flavonolhaltigen 
Blüten in beiden Serien. Das Verhältnis bei den Gewächshauskulturen 
war im Sommer wie im Winter gleich. 

In den Knospen grün-weiß scheckender Pflanzen konnte Flavonol 
nie nachgewiesen werden, obwohl Scheckung durch den Flavonfarbstoff 
schon deutlich erkennbar war. Dagegen wurde Flavonol sehr häufig in 
absterbenden Blüten aufgefunden, auch wenn die frisch entfalteten 
Blüten dieser Pflanzen immer flavonolfrei waren. Hierdurch kann viel- 
leicht die Erscheinung der postfloralen Blaufärbung, die bei stark abge- 
welkten grünscheckenden Petunienblüten des öfteren beobachtet werden 
konnte, ihre Erklärung finden. Durch die beim Absterben der Gewebe 
veränderten Oxydations- und Reduktionsverhältnisse wird Flavonol, 
das zum Teil erst beim Abwelken entsteht, langsam in Anthozyan über- 
geführt, die Blaufärbung deutet auf alkalisches p,; hin. Da außerdem noch 
gelbe Flavonfarbstoffe vorhanden sind, nimmt das Blau eine grünliche 
Tönung an. Auch die von SUESSENGUTH (1936) erwähnten postfloralen 
Grünfärbungen geiber Blüten lassen sich vielleicht in gleichem Sinne 
deuten. Sind die sich bläulich färbenden Blüten grün-weiß gescheckt, 
so ist nie Blaufärbung der weißen Areale zu beobachten, ein weiterer 
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Hinweis darauf, daB in den weiBen Feldern keinerlei Stoffe vorhanden 
sind, die flavon- oder gar anthozyanartigen Charakter hätten. Gleich- 
zeitig stellen diese postmortalen Verfarbungen einen sehr augenschein- 
lichen Zusammenhang zwischen den Flavonen, Flavonolen und Antho- 
zyanen bei der Petunie her. Diese Beobachtungen über sekundäre Antho- 
zyanfärbungen sind um so interessanter, als gerade die griin-weiB schecken- 
den Pflanzen, wie im entwicklungsphysiologisch-genetischen Teil noch 
näher auseinandergesetzt werden wird, unter normalen Bedingungen 
nicht in der Lage sind, aus vorhandenen Chromogenen Anthozyan zu 
bilden. 

Neben den griingelben Farbstoffen, die als Flavone und Flavonole 
erkannt werden konnten, und die nur innerhalb der griinen Scheckungs- 
areale ausgebildet werden, kommen weitere griingelbliche Farbstoffe ganz 
unabhangig von jeder Scheckung vor. Diese sind nicht iiber die Flachen 
des Bliitenblattes ausgebreitet, sondern vor allem auf die Adern kon- 
zentriert. Sie bewirken die Griin- oder Gelbfärbung des Schlundes und 
der Hauptadern, bei rein weiBen Bliiten sehr haufig auch der Bliitenblatt- 
zipfel, welche bei manchen Rassen dadurch intensiv griin sind. Nach 
Behandlung mit HCl läßt sich in derartigen Geweben keine Gelbfärbung 
beobachten, eher verstärkt sich die Grünfärbung ein wenig, im U.V.- 
Licht tritt keine Absorption auf. Da vor allem im Bliitenschlund Chloro- 
plasten gefunden wurden und die grüngelb gefärbten alkoholischen Ex- 
trakte solcher Bliiten im Lichte der Bogenlampe schwach rot fluores- 
zierten, lag die Vermutung nahe, daB es sich bei diesen Farbstoffen um 
Chlorophyll und seine Begleitfarbstoffe handelte. Den Beweis hierfiir 
erbrachte die spektroskopische Untersuchung, nachdem mit Hilfe der 
chromatographischen Adsorptionsmethode eine Anreicherung und Tren- 
nung der einzelnen Komponenten erreicht worden war. 

Die von Tswerr (1906) ausgearbeitete chromatographische Adsorptionsanalyse, 
die im wesentlichen zur Trennung der Blattpigmente beniitzt worden war, wurde 
1931 von Kun, WINTERSTEIN und Mitarbeitern gewissermaßen neu entdeckt und 
fiir die Bearbeitung verschiedener pflanzenchemischer Probleme, in erster Linie fiir 
die quantitative Trennung von Farbstoffgemischen, mit sehr gutem Erfolg heran- 
gezogen. Das Prinzip der Methode besteht im wesentlichen darin, die zu analy- 
sierende Farbstofflösung durch eine mit einem geeigneten Adsorptionsmittel be- 
schickte Réhre zu filtrieren, durch Waschen mit einem Lésungsmittel ein Chromato- 
gramm zu entwickeln, in welchem sich die verschiedenen Farbstoffe in mehr oder 
minder scharf abgegrenzten Zonen befinden und nach mechanischer Trennung 
dieser Zonen die Farbstoffe einzeln herauszulésen. Die Wahl eines geeigneten 
Adsorptionsmittels ist fiir das Gelingen jeder chromatographischen Trennung 
von großer Bedeutung. WINTERSTEIN und Srer (1933) konnten zeigen, daß 
für die Analyse chlorophyllhaltiger Pflanzenextrakte (Lösungsmittel Benzol-Benzin- 
gemisch) Zucker als Adsorptionsmittel besonders geeignet ist. An Zucker wird 
Chlorophyll b am stärksten adsorbiert, es bildet die oberste, olivgrün gefärbte 
Schicht. Chlorophyll a wandert rascher nach unten und bildet eine blaugrüne 
Zone. Xanthophyll eilt dem Chlorophyll a weit voraus, doch wird es von Zucker 
noch adsorbiert, so daß sich im unteren Teil des Adsorptionsrohres eine gelbe 


Planta Bd. 27. 2 
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Schicht von Xanthophyllen befindet. Karotin wird nicht mehr adsorbiert, es 
kann im Filtrat bestimmt werden. 

Da die griingelben Farbstoffe der Petunienbliiten, die nicht Flavonolcharakter 
tragen, in jungen Bliitenknospen besonders angereichert sind und hier verhältnis- 
mäßig kräftige Grünfärbung bewirken, wurden in erster Linie Extrakte aus den 
jungen Knospen zur Untersuchung auf Chlorophyll, Xanthophyll und Karotin 
herangezogen. Zum Vergleich wurden entsprechende Extrakte aus Petunienblättern 
einer gleichen Prüfung unterzogen!. Das Blütenmaterial wurde nach sorgfältigem 
Trocknen im Vakuum (0,1 mm Hg) über Caleiumchlorid und Phosphorpentoxyd nach 
und nach gesammelt. Das Blattmaterial, etwa 5—6 Blätter, wurde frisch verar- 
beitet. Die Extraktion und chromatographische Trennung wurden entsprechend 
dem von WINTERSTEIN und STEIN (1933) ausgearbeiteten Verfahren ‚zur Bestim- 
mung der Chlorophylikomponenten in kleinen Mengen Pflanzenmaterial‘ durch- 
geführt. 

Versuchsdaten: 700 mg getrocknetes Blütenmaterial, Extraktion mit 10 cem 
Normalbenzin unter Zusatz von 1 ccm Benzol und !/, ccm Methanol, sorgfältiges 
Auswaschen des Alkohols. Adsorption in einem Rohr von 15 cm Höhe und 1,5 cm 
Durchmesser. Puderzucker als Adsorptionsmittel, sorgfältig eingeschlemmt. Nach- 
waschen mit Normalbenzin. Blattmaterial, insgesamt 30 com Extrakt, in gleicher 
Weise adsorbiert. Die spektroskopische Untersuchung der Extrakte und die ent- 
wickelten Chromatogramme zeigten, daß keine wesentlichen Unterschiede zwischen 
dem Blüten- und dem Blattmaterial bestehen, nur war der Chlorophyligehalt der 
Blütenextrakte sehr gering, so daß erst bei höherer Konzentration neben Chloro- 
phylla auch Chlorophyll b nachgewiesen werden konnte. Die Xanthophyllzone 
war bei beiden Extrakten gut ausgebildet, mehrere verschieden gelb gefärbte 
Schichten zeigten deutlich, daß Xanthophyllgemische vorlagen. Das Filtrat war 
durch Karotin gelb gefärbt, die spektroskopische Prüfung ließ charakteristische 
Banden in blau und violett erkennen, während in grün und rot keine Banden mehr 
vorhanden waren. 

Die grünlichen Farbstoffe der Petunienknospen gleichen demnach 
den Blattfarbstoffen sehr, sowohl die Chlorophylle wie auch die 
Xanthophylle und Karotine lassen sich mit Hilfe spektroskopischer 
und chromatographischer Untersuchungsmethoden nachweisen; nur ist 
der mengenmäßige Anteil, vor allem der Chlorophylle, in den Blüten- 


extrakten sehr viel geringer. 


II. Entwicklungsphysiologisch-genetische Untersuchungen. 


Im chemischen Teil der Arbeit wurde gezeigt, wie weit die stofflichen 
Grundlagen der bei der Bliitenscheckung der Gartenpetunie auftretenden 
Muster- und Farbvarianten geklärt werden konnten. Diese Befunde 
sollen im folgenden mit dem in Zusammenhang gebracht werden, was bis 
jetzt in genetischer Richtung festgestellt werden konnte. Außerdem 
sollen noch einige Versuche besprochen werden, die sich mit der ent- 
wicklungsphysiologischen Seite der Musterbildung beschäftigen. 

Die Frage nach der Entstehung der weißen Areale gescheckter Blüten 
ließ sich kurz dahingehend entscheiden, daß durch die Mustergene die 

1 Herrn Dr. H. Brockmann, Göttingen, Biochemisches Institut des Allgemeinen 


Chemischen Universitätslaboratoriums, sei für seine Ratschläge bei diesen Unter- 
suchungen auch an dieser Stelle herzlich gedankt. 
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Ausbildung sämtlicher, mit den im letzten Abschnitt geschilderten Me- 
thoden faßbarer Stoffe verhindert wird. Dies ist auch insofern von Be- 
deutung, als dadurch ein neuer Hinweis gegeben wird, daß die Scheckung 
durch lokale Reaktion der einzelnen in Betracht kommenden Zellbezirke 
und nicht durch das Einströmen eines Hemmungsstoffes aus dem Sproß 
oder der Blütenbasis entsteht, ähnlich den Vorgängen bei der Bildung 
buntlaubiger Blätter bei Coleus durch die Leitung eines chlorophyll- 
zerstörenden Stoffes in den Gefäßbündeln (Schwarz, 1928). Zum selben 
Schluß kamen von ganz anderen Gesichtspunkten aus HARDER und 
MARHEINEKE (1935). Auch der folgende Versuch läßt sich am besten 
im Sinne lokaler Reaktion einzelner Zellbezirke auf veränderte Außen- 
bedingungen deuten. Im Gegensatz zu den übrigen physiologischen 
Untersuchungen wurden nicht ganze Pflanzen, sondern nur einzelne 
Teile junger Knospen den für die Ausprägung eines bestimmten Schek- 
kungsmusters geeigneten Außenbedingungen ausgesetzt. Nach allen bis 
jetzt bekannten Tatsachen mußte es ja genügen, wenn nur die junge 
Knospe in ihrer sensiblen Periode den betreffenden Einflüssen aus- 
gesetzt ist. 

Es wurden daher einige Pflanzen des Klones 90 in einem Glaskasten aufgestellt, 
der durch ein elektrisches Heizgitter und ein Schaltthermometer konstant auf 28° C 
gehalten wurde. Die Pflanzen wurden so weit schattiert, daß sich nur rein blaue 
Blüten bildeten. Als dies erreicht war, wurden einzelne Knospen von 1—2 mm 
Länge, dies entspricht einer Blütenblattlänge von 0,35 —1 mm, die nach den Unter- 
suchungen von MARHEINEKE (1936) gerade im sensiblen Stadium stehen, lokal 
zusätzlich belichtet. Die hierzu verwendete Apparatur bestand aus kurzen Glas- 
stäbchen, die auf einer Seite zu einer feinen, etwa 50—80 u dicken Spitze aus- 
gezogen wurden. Sie wurden hierauf, ausgenommen die Stirnseiten, versilbert 
und vom dicken Ende her durch 6 Volt-Lampchen kräftig beleuchtet. Die Lampchen 
waren, um möglichst starke Beleuchtung zu erreichen und jegliches Nebenlicht 
auszuschalten, bis auf eine kleine kreisförmige Öffnung vollkommen versilbert. 
Dadurch wurde erreicht, daß ein kräftiges Lichtbüschel in den Glasstab eintrat, 
weitergeleitet und in der ausgezogenen Spitze auf die Spitzendicke eingeengt wurde. 
So wurde eine beinahe punktförmige Lichtquelle erzielt, die möglichst nahe an die 
junge Knospe herangeführt wurde und dadurch eine örtlich eng begrenzte zusätzliche 
Beleuchtung einzelner Knospenteile ergab, ohne daß dabei eine Erwärmung der 
beleuchteten Partien eintrat. Dies war eine wesentliche Voraussetzung für das 
Gelingen der Versuche, da höhere Temperatur die Wirkung der stärkeren Beleuch- 
tung wieder aufheben kann (MARHEINEKE, 1936). 

Es gelang durch diese Versuchsanordnung in der Tat, an den so 
behandelten Knospen eine Beeinflussung des Blütenmusters zu erzielen. 
Während alle unbehandelten Kontrollknospen sich zu rein blauen Blüten 
entwickelten, zeigten die zusätzlich beleuchteten beim Aufblühen weiße 
Scheckungsareale. In Abb. 5 ist ein derartiger Versuch wiedergegeben. 
Nur die behandelte Knospe zeigt Scheckung, die vorangehenden und, 
wie aus dem Versuchsprotokoll ersichtlich, auch die darauffolgenden 
waren einfarbig blau. Es läßt sich also durch streng lokale Reizung ein- 
zelner Zellpartien das Muster genau so gut hervorrufen wie durch die 
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Einwirkung der Außenfaktoren auf die ganze Knospe bzw. die ganze 
Pflanze. Eine weitere Verfeinerung der Methode scheiterte daran, daB 
im Knospengewebe starke diffuse Streuung des Lichtes eintrat, und 
eine Reizung bestimmter Teile der jungen, erst etwa 0,5 mm großen 
Blütenblattanlagen nicht 
möglich war. 
An Hand zahlreicher 
Versuche wurde auf S.7f. 
die gute Übereinstimmung 
im Anthozyan- und Fla- 
vonolgehalt der Gewebe 
junger und älterer, in Aus- 
färbung begriffener Blüten 
gezeigt. Diese Versuche 
waren zu dem Zweck aus- 
geführt worden, die Ent- 
stehung des Anthozyans 
aus dem in Knospen 
nachgewiesenen Flavonol 
sicherzustellen; sie sind 
aber, besonders im Zu- 
sammenhang mit den fol- 
genden Operationsversu- 
chen auch für die entwick- 
lungsphysiologische Frage- 
stellung dieser Arbeit von 
Bedeutung. Im Bestreben, 
die Wirkungsweise der 
Mustergene und insbeson- 
dere auch den Angriffs- 
Abb. 5. Scheckung, erzielt durch lokale Knospenreizung Punkt des Scheckungsfak- 
unter Einführung einer Lichtsonde. Gereizt wurde die tors immer mehr einzu- 
durch den Pfeil gekennzeichnete Blüte im jüngsten £ 
Knospenstadium. engen, war die Frage auf- 
getreten, obnicht vielleicht 
in den betreffenden Arealen, die ja stets in deutlicher Beziehung zu den 
Adern der Blütenblätter stehen, das Eindringen des Anthozyans auf 
irgendeine Weise verhindert war. Da bei der Ausfärbung der jungen grünen 
Knospen unter normalen Außenbedingungen stets zuerst die Hauptadern 
der Außenseite der Blütenblätter Anthozyanfärbung aufweisen, die sich ; 
dann über die Seitenadern und schlieBlich auf die ganze Blattfläche aus- | 
dehnt, wurde der Eindruck des Einströmens von Anthozyan durch die 
Adern her erweckt. In zahlreichen Operationsversuchen wurde dies 
genauer untersucht; wie in Tabelle 2 im einzelnen aufgeführt ist, gelang 
es jedoch in keinem Falle, durch Einschnitte in die jungen Blütenblätter 
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deren spätere Färbung irgendwie zu beeinflussen, gleichgültig, zu welchem 
Zeitpunkt und an welcher Stelle die Eingriffe vorgenommen wurden. 
Knospen unter 7 mm konnten nicht verwendet werden, da sie die Ver- 
letzung nicht ertrugen und abstarben. Die Versuchspflanzen standen 
unter solchen Außenbedingungen, daß mittelstark gescheckte Blüten 
gebildet wurden. Es konnten dadurch die Einschnitte sowohl in bei der 
Entfaltung der Blüte gefärbtes sowie weißes Gewebe gemacht werden. 
Als Kontrollen dienten jeweils die nichtbehandelten Teile der fünfstrah- 
ligen Blumenkrone und die übrigen überhaupt nicht behandelten Blüten. 


Tabelle 2. Operationsversuche an Petunienknospen. 


























Behandelte Knospe: Entfaltete Blüte: 
Farbe des | Farbe der ent- 
ie Größe Aussehen oot as PER "Bellen im 
© 4 x en 
Binschnittes Gewebe- unverletzten 
ER teiles | Teil der Blüte 
213 9 noch ganz grin | Hauptadern eines weiB weiB 
Bliitenblattes 
213 7 noch ganz griin | Gewebe zwischen | gefarbt gefarbt 
2 Hauptadern 
213 13 | Hauptadern leicht | Gewebe zwischen | gefärbt gefarbt 
blau gefarbt 2 Hauptadern 
90 7 | Hauptadern leicht | Hauptader eines weiB weiB 
blau gefarbt Blütenblattes 
90 11 | Hauptadern leicht | Gewebe zwischen | gefärbt gefarbt 
blau gefarbt 2 Hauptadern 


In gutem Einklang mit diesen Ergebnissen steht der in Tabelle 1 
übersichtlich zusammengestellte mikroskopische Befund. Dadurch, 
daß bereits in ganz jungen Entwicklungsstadien, bevor noch irgendwelche 
Blütenfärbungen auftreten, das Material für die spätere Ausfärbung in 
Form von Flavonolen aufgespeichert worden ist, erklärt sich der negative 
Ausfall aller Operationsversuche in befriedigender Weise. Zur Verdeut- 
lichung der einzelnen aufeinanderfolgenden Entwicklungsstadien sind 
in Abb.6 zwei Mikrotomschnitte durch Knospen in den Stadien der 
sensiblen Periode, und des ersten Auftretens von Flavonol wieder- 
gegeben; Knospen im Stadium beginnender Anthozyanbildung würden 
bei dieser Vergrößerung etwa 60—70 em groß erscheinen. 

Zusammenfassend läßt sich über die Wirkung der Mustergene bis 
jetzt also sagen, daß sie nicht erst zum Zeitpunkt der Ausfärbung der Blüte, 
bei 20—40 mm langen Knospen wirksam werden, sondern bereits die Aus- 
bildung der Anthozyanvorstufen verhindern, die erst in 8—10 mm langen 
Knospen aufzufinden sind. Da nach MARHEINEKE die sensible Periode 
für die Blütenscheckung bereits bei Knospenlängen von 1—2,5 mm liegt, 
muß die Genwirkung schon zu diesem Zeitpunkt angesetzt werden. 
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Einen weiteren Abschnitt der chemischen Untersuchungen stellten 
die Versuche mit grün-weiB scheckenden Pflanzen dar. Wie schon 
eingangs kurz erwähnt, sind derartige Linien im Laufe der genetischen 
Arbeit an Petunien öfters gefunden worden. Sie spalteten bei mehreren 
Mutterpflanzen bei fortgesetzter Selbstbestaubung heraus und erwiesen 
sich weiterhin als vollkommen konstait bezüglich ihrer Farbe. Die Ar:f- 
findung dieser Formen und 
die Bestimmung ihres Mu- 
sters war mit Schwierigkeiten 
verbunden, da das Absorp- 
tionsgebiet ihrer Farbstoffe 
fast ganz im Ultraviolett liegt. 
Die Bliiten sind daher selbst 
bei hellem Tageslicht nur ganz 
schwach gelblichgriin gefarbt, 
und wenn durch starke Aus- 
dehnung der weißen Schek- 
kungsfelder die grünlichen 





Abb. 6. Langsschnitt durch Bliiten im Stadium der sensiblen Periode (a) und des ersten 
Auftretens von Flavonol (b). VergréSerung 18fach. 


Partien auf schmale Streifen zusammengedrängt sind, dann werden sie nur 
zu leicht iibersehen. Bei gelblichem und ultraviolettfreiem elektrischem 
Licht ist ihre Unterscheidung von rein weißen Blüten vollends unmöglich. 
Wir prüften daher später alle zweifelhaften Fälle im U.V.-Licht (Bogen- 
lampe + Ultraviolettfilter UG2, 3mm dick, + BG3, 2mm dick, 
von Schott & Gen., Jena), in dem die Farbe entsprechend ihrer starken 
Absorption in diesem Gebiet kräftig hervortritt. In Abb. 7 ist eine solche 
grün-weiß gescheckte Blüte im Tageslicht (a), in stark U.V.-haltigem 
weißem Licht (Bogenlampe ohne Kondensor) (b) und im gefilterten 
U.V.-Licht (c) dargestellt. 

In der Musterbildung und der Beeinflußbarkeit des Musters durch 
Außenfaktoren halten sie sich ganz im Rahmen des bei blau-weiß schecken- 
den Rassen Gefundenen. Die genauere physiologische Untersuchung 
einzelner Klone ist noch nicht abgeschlossen, uns interessiert hier ja auch 
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vor allem die Tatsache, daB es gelungen ist, einen von der Musterbildung 
unabhängigen Faktor zu finden, dessen Wirkung darin besteht, dap die 
Zellen der betreffenden Pflanzen unter seinem Einfluß nicht in der Lage sind, 
aus den in ihnen ebenfalls in reichlicher Menge vorhandenen flavonartigen 
Chromogenen Anthozyan zu bilden, ja es kann sogar die unmittelbare Vor- 
stufe des Anthozyans, das Flavonol, vorhanden sein, ohne daß für die betref- 
fenden Pflanzen die Möglichkeit zur Anthozyanausfärbung besteht. Da 
infolge der eingehenden chemischen Untersuchung dieser Pflanzen die 
Wirkungsweise dieses Faktors, in dem sich die grün-weißvon den blau-weiß 
blühenden Pflanzen unterscheiden, chemisch wohl umschrieben war, und 





a 


Abb. 7. Sichtbarkeit der Grün-weiß-Scheckung in verschiedenem Licht. Die gleiche Blüte, 
aufgenommen im Tageslicht (a), im Bogenlicht (b) und im U.V.-Licht (c). 


Zusammenhänge zwischen Flavonen und Anthozyanen bei Pflanzen 
schon in mehreren Fällen aufgefunden worden waren, wurde versucht, 
auch den Erbgang dieses Faktors aufzuhellen. 











Tabelle 3. 
Aufspaltung in der Nachkommenschaft der Pflanze A,—1. 
Aussaat 

Nr. Mutterpflanzen Ge- Pr- t seabetes 
samt- — <= "Typ. Spal- D m D/m 
sana | racbung | [ge 

1 A,—l 393 285 108 3:1 19,74 18,85 1,11 

2 spaltende blaue 1224 912 312 3:1 |0,0049] 0,0124 | 0,3959 


Nachkommen von 
A,—l 
3 nicht spaltende 885 | 885 — — a> “u u 
blaue Nachkommen 
von A,—l 
4 grüne Nach- 542 == 542 — ie ER ai 
kommen von A,—l 


























Infolge der Ungunst der Witterung im letzten Sommer, die zahlreiche 
Saaten nicht oder doch nur mangelhaft zur Blüte gelangen ließ, konnte 
zwar der Erbgang noch nicht endgültig in allen Einzelheiten festgelegt 
werden, doch lassen sich bereits jetzt wesentliche Angaben darüber 
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machen, und seine Vererbungsweise kann als in den Grundziigen klar- 
gelegt gelten. In Tabelle3 sind die wichtigsten diesbeziiglichen Aus- 
saaten zusammenfassend verzeichnet. Die ausfiihrliche Darstellung der 
einzelnen Versuche soll im Zusammenhang mit anderen genetischen Unter- 
suchungen einer späteren Mitteilung vorbehalten bleiben. Die Mutter- 
pflanze A,—1, bei der griin-weiBe Nachkommen gefunden wurden, bildete 
nur blauviolett gefärbte Blüten mit meist zentripetaler Scheckung 
(v. Wırsch 1936). In ihrer Nachkommenschaft traten etwa 1/, Pflanzen 
mit der oben beschriebenen gelblichgrünen Blütenfarbe auf (Tabelle 3, 
Nr. 1). Ihre Scheckung war vom gleichen Typ wie die der Mutter- 
pflanze und der blau-weiß scheckenden Geschwisterpflanzen ; im folgenden 
soll jedoch die Frage nach der Scheckung außer acht gelassen werden und 
nur die Blütenfarbe allein, unabhängig davon, ob außerdem noch Schek- 
kung auftrat, untersucht werden. Es wurden daher auch stets einfarbige 
und gescheckte Blüten derselben Farbklasse zusammengezählt und nur 
blau- und grünlichblühende Pflanzen unterschieden. 

Von den angeführten 393 Nachkommen der Pflanze A,—1 wurde eine 
größere Zahl durch Selbstbestäubung weiter vermehrt. Die blau-weiß 
blühenden Pflanzen spalteten zum Teil wieder wie die Mutterpflanze auf 
(Tabelle 3, Nr. 2), zum Teil ergaben sie bei weiterer Selbstbestäubung 
nur blau-weiße Nachkommen (Tabelle3, Nr.3). Alle grün-weißen Pflanzen 
gaben ausschließlich wieder rein grün-weiße Nachkommenschaft (Tabelle3, 
Nr. 4). Wie aus den angeführten Zahlen ersichtlich ist, entsprechen sie 
in durchaus befriedigender Weise einem Spaltungsverhältnis von 3:1. 
Die nach dieser Annahme zu erwartende Einheitlichkeit der grün-weißen 
und eines Teiles der blau-weißen Pflanzen ist aus der Tabelle ebenfalls 
ohne weiteres ersichtlich. Nicht unerwähnt soll bleiben, daß in einigen 
wenigen spaltenden Saaten mit leider nur relativ kleiner Individuenzahl 
zu wenig nyct.-Pflanzen auftraten; da, wie schon erwähnt, im letzten 
Sommer durch die Ungunst der Witterung viele Saaten verloren gingen, 
konnten diese Fälle noch nicht nachgeprüft werden, doch ist diesen 
seltenen Ausnahmen gegenüber der großen Zahl von Versuchen mit 
klaren Spaltungsverhältnissen sicher keine größere Bedeutung zuzumessen. 
In welchem Zahlenverhältnis die rein blau blühenden und die spaltenden 
blau blühenden Pflanzen stehen, konnte aus räumlichen Gründen nicht 
an größerem Material untersucht werden, da die Mutterpflanzen in der 
Hauptsache nach anderen Gesichtspunkten ausgewählt werden mußten. 
Unter Berücksichtigung von allem vorhandenen Material, auch einige 
mit nur geringer Individuenzahl durchgeführte Stichproben eingerechnet, 
ergaben sich etwa doppelt so viel spaltende als reine Saaten. 

Alle angeführten Tatsachen drängen zur Annahme einfach monomerer 
Aufspaltung. Alle beobachteten Spaltzahlen stimmen, wie aus den 
letzten 3 Spalten der Tabelle ersichtlich ist, mit der Erwartung gut über- 
ein, so daß die Annahme eines einzigen Genpaares N-n als gerechtfertigt 
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erscheint und die einfachste Erklärungsmöglichkeit für die gefundenen 
Verhältnisse darstellt. Die aufgetretenen nyct.-Pflanzen müssen alle als 
nn, die Ausgangspflanze A,—I1 als Nn angenommen werden. In ihrer 
Nachkommenschaft traten in bester Ubereinstimmung mit der Erwartung 
NN-, Nn- und nn-Pflanzen im Verhältnis 1: 2:1 auf, wobei sich die 
Blütenfarbe der NN- und Nn-Pflanzen nicht unterscheiden läßt; die 
beiden Gruppen konnten aber in der F,, der Annahme entsprechend, 
auseinandergehalten werden. Alle in der F, geprüften NN- und nn- 
Pflanzen gaben vollkommen einheitliche Nachkommenschaften. Die 
entwicklungsphysiologische Wirkung dieses Genpaares auf den Chemis- 
mus der Farbstoffausbildung ist bereits auf S. 23 zusammengefaßt. 

Ähnliche Gene, wie sie hier bei Petunia gefunden wurden, dürfen 
wohl auch in einigen der Fälle vermutet werden, in denen Kreuzungen 
beschrieben werden, wo der Bastard zweier nicht oder gelblich gefärbter 
Eltern anthozyanhaltig ist. Besonders bei den Antirrhinum-Kreuzungen 
von OnsLow (1932), die aus der Kreuzung einer elfenbeinfarbigen flavon- 
haltigen Rasse mit einer weißen flavonfreien rote Nachkommen erhielt, 
darf wohl mit großer Wahrscheinlichkeit angenommen werden, daß durch 
die weiße Rasse ein ähnlicher Faktor eingeführt wurde, wie er bei den 
geschilderten Petunienversuchen gefunden wurde, wenn dieser Faktor 
bei OnsLow auch nicht genauer erfaßt werden konnte. Vor allem konnte 
die Stelle in der chemischen Reaktionskette, an welcher der Faktor beim 
Aufbau der Anthozyane eingreift, nicht näher umgrenzt werden, auch ist 
die Methode, nach welcher OnsLow die Prüfung auf Flavone vorgenommen 
hat (Einwirkung von Ammoniakdämpfen) zu einseitig und unsicher. Nach 
einer bei OnsLow ausgesprochenen Vermutung soll der weißen Rasse 
durch die Kreuzung mit der elfenbeinfarbigen eine fehlende aromatische 
Komponente zugeführt werden, die den Aufbau der Vorstufen des Chro- 
mogens erst ermöglicht. Irgendein sicherer Anhaltspunkt für die 
Richtigkeit dieser Annahme wird aber nicht gegeben. 

Daß bei Untersuchungen an anderem Pflanzenmaterial wieder ganz 
andere Verhältnisse angetroffen werden können, zeigen die Versuche von 
Buxton (1932) an Primula acaulis. Hier ließen sich zwei voneinander 
ganz unabhängige Genpaare Bb und Yy für Anthozyan- bzw. Flavon- 
bildung auffinden. Dementsprechend kommen beide Farbstoffklassen 
auch unabhängig voneinander vor. Jede für sich gibt blaurote bzw. gelb- 
liche Blütenfarbe, beide zusammen ergeben eine gelbrote Mischfarbe. 

Wie vielseitig und verwickelt die Anthozyanbildung selbst bei ein 
und derselben Pflanze sein kann, zeigen Beobachtungen, die ebenfalls 
an Petunien vom nyct.-Typ gemacht werden konnten. Das beschriebene 
N-Gen hat nur auf die Anthozyanbildung aus flavonartigen Körpern 
Einfluß, die anderen Bildungsmöglichkeiten für Anthozyan werden da- 
durch in keiner Weise berührt. So zeigen manche Linien grün-weißer 
Petunien, obwohl sie nn sind und infolgedessen die in ihnen enthaltenen 
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Flavone und Flavonole nicht zu Anthozyan umbilden kénnen, trotzdem 
in den Adern der Blütenunterseite und im Innern des Schlundes starke 
Anthozyanfärbung. Diese Aderfärbung wird unabhängig von der Schek- 
kung und unabhängig vom Auftreten blauer Farbe in der Fläche des Blüten- 
blattes durch eigene Gene in verschiedenem Ausprägungsgrade vererbt. 
Sie hält sich auch nicht an die Areale des Scheckungsmusters, sondern 
folgt den Mitteladern der Blütenblätter und ihren größeren seitlichen 
Verzweigungen. In Abb. 8 sind Blüten von verschieden starker Aus- 
prägung dieses Merkmals dargestellt. In der oberen Reihe sind die Blüten- 
oberseiten, in der unteren Reihe die Unterseiten von Blüten desselben 





Abb. 8. Aderfärbung durch Anthozyan bei grün-weiß scheckenden Petunien. Obere Reihe: 
Blütenoberseite, untere Reihe: Blütenunterseite. 


Ausbildungsgrades zusammengestellt. Beim linken Blütenpaar sind nur 
die 5 Hauptadern und kurze Teile der größeren Neberiadern gefärbt, im 
nächsten Stadium sind wesentlich mehr Adern von der Färbung ergriffen. 
Im rechten Blütenpaar, das die stärkste gefundene Ausprägung des 
Merkmals wiedergibt, wird durch das dichte blaue Adernetz, besonders 
in der Nähe der Hauptadern, eine flächenhafte Färbung der Blüte vor- 
getäuscht. Doch ist an der lebenden Blüte bei genauerer Beobachtung die 
Beschränkung der Färbung auf die Adern ohne weiteres festzustellen. 
Vergleicht man diese Blüte mit denen der Abb. 6 — es handelt sich bei 
beiden Abbildungen um Blüten vom selben Scheckungstyp — so fällt 
auch ohne weiteres die verschiedene Lagerung der gefärbten Partien auf. 
Bei der Scheckung liegen die weißen Areale gerade an jenen Stellen, 
nämlich in der Mitte der Blütenblätter, wo durch die Aderung die dun- 
kelsten Farbtöne erzielt werden. 

Dieses rein auf die Adern der Blumenkrone beschränkte Anthozyan 
entsteht, wie einige Stichproben gezeigt haben, aus Anthozyanpseudobase. 
Sein Nachweis in den jungen, noch grün gefärbten Knospen gelingt durch 
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Behandlung mit alkoholischer HCl, wobei sich die Adern durch das aus 
der Pseudobase gebildete Anthozyan sehr deutlich rot farben. 


Andere Rassen wieder haben violette Staubbeutel, das Anthozyan in 
ihnen ist, wie im vorhergehenden Fall, vor seinem Sichtbarwerden eben- 
falls in seiner Pseudobase faBbar. 


IV. Besprechung der Ergebnisse. 

Im chemischen und genetischen Abschnitt wurde im einzelnen dar- 
gelegt, wie weit die bis jetzt angestellten Versuche iiber die verschiedenen, 
bei den verwickelten Vorgängen der Blütenfärbung und Musterbildung 
wirkenden äußeren und inneren Faktoren AufschluB gegeben haben. 
Stellen die hier geschilderten Ergebnisse auch in der Hauptsache nur die 
Bearbeitung einer Teilfrage, nämlich der Verbindung eines durch die 
genetische Analyse erfaßten Faktors mit bestimmten, im Laufe der 
Blütenentwicklung auftretenden chemischen Vorgängen dar, so wird da- 
durch doch eine entwicklungsphysiologisch höchst wichtige Frage all- 
gemeinster Bedeutung berührt. Wurde doch in diesem einen Falle in 
der langen Reaktionskette chemischer Abläufe, die zur Ausfärbung der 
Blüte führt, der letzte größere Schritt, nämlich die Überführung der ge- 
speicherten Flavonkörper in Anthozyane auf die Wirksamkeit eines einzigen 
Genes zurückgeführt und dadurch an einem Beispiele aus dem Pflanzenreich 
ein tieferer Einblick in das Wechselspiel zwischen dem reaktionsbestim- 
menden Gen und der reagierenden Pflanzenzelle gewonnen. Dabei 
ergeben sich mannigfache Anklänge an die bahnbrechenden Unter- 
suchungen der Küunschen Schule an der Mehlmotte, die an ihrem in 
vieler Beziehung weit willigeren und günstigeren tierischen Objekte zu 
Erkenntnissen gelangte, zu denen unsere Ergebnisse für ein pflanzliches 
Objekt zahlreiche Analogien zeigen. Hier wie dort ließen sich für die 
verschiedenen Muster verschiedene Gene auffinden, in beiden Fällen durch- 
laufen die Zellen der reagierenden Organe, wie von HARDER und Mitar- 
beitern gezeigt wurde, eine sensible Periode, und auch bei der Petunie muß, 
wie sich aus den Versuchen mit der Lichtsonde folgern läßt, ein Reaktions- 
ablauf in den einzelnen Zellen der jungen Knospe vor sich gehen, durch den 
sie unter Mitwirkung bestimmter Außenfaktoren in ihrer weiteren Ent- 
wicklungsrichtung festgelegt werden und so das Scheckungsmuster der 
fertigen Blüte bilden. 

Durch die bisherigen Ergebnisse bieten sich auch mannigfache Ge- 
sichtspunkte für die Weiterarbeit an diesen Problemen; Ziel der ferneren 
chemisch-genetischen Arbeit wird z. B. sein, die in dieser Arbeit nicht 
naher beschriebenen blaBblauen Farbvarianten, bei denen auch in der 
fertigen Blüte neben Anthozyan noch Flavonole gefunden wurden, in 
den Kreis der Untersuchungen einzubeziehen. Auch bedarf das Auftreten 
der oben erwähnten (+)- und (—)-Pflanzen in den grün-weiß scheckenden 
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Serien noch genauerer, vor allem entwicklungsphysiologischer Unter- 
suchungen. Ferner verspricht der eingehendere quantitative Vergleich 
der BeeinfluBbarkeit der Musterbildung bei blau- und grün-weiB schecken- 
den Linien weitere Einblicke in die sich unter dem Einfluß der Muster- 
gene abspielenden Vorgänge und läßt das ursprüngliche und wesent- 
lichste Ziel der genetischen Arbeit, den eigentlich veränderlichen, durch 
die Umwelt in seinem Ausprägungsvermögen beeinflußbaren Faktor zu 
isolieren und zu erfassen, wieder ein Stück näher rücken. 


Zusammenfassung. 


In früheren physiologischen und genetischen Untersuchungen wurde 
die Musterbildung verschiedener Petunienrassen in ihrer Abhängigkeit 
von äußeren und genetischen Faktoren festgestellt. Durch die vor- 
liegenden Ergebnisse werden die früheren Arbeiten durch chemische und 
neue entwicklungsphysiologisch-genetische Untersuchungen fortgeführt 
und mit den physiologischen Bedingungen für Anthozyanbildung in 
Zusammenhang gebracht. 

1. In den weißen Arealen gescheckter Petunienblüten lassen sich 
keine Vorstufen der Anthozyane nachweisen. 

2. Operationsversuche und solche mit lokaler Lichtreizung während 
des sensiblen Knospenstadiums zeigen aufs neue, daß die Zellen bereits 
in sehr frühen Blütenstadien determiniert sind und keinerlei Wanderung 
von Stoffen für die Ausbildung des Farbmusters verantwortlich zu 
machen ist. 

3. Für das Anthozyan der Petunien läßt sich als Vorstufe Flavonol 
nachweisen, doch steht seine Bildung in keinem Zusammenhang mit der 
sensiblen Periode. Flavonole finden sich zum ersten Male bei einer Blüten- 
blattlange von 4,5 mm. Ihre Menge nimmt im Laufe der Blütenent- 
wicklung stark zu, bis sie durch ihre Umwandlung in Anthozyan bei 
Blütenblattlängen von 20—30 mm wieder verschwindet. 

4. In den Blüten grün-weiß scheckender Petunien läßt sich als Grund- 
farbstoff Flavon nachweisen, nebenher kann Flavonol je nach Rasse und 
Außenbedingungen gebildet werden. 

5. Ein einziges Genpaar, es wurde Nn genannt, ist dafür verant- 
wortlich zu machen, daß flavonartige Vorstufen bei den blaublühenden 
Rassen zu Anthozyan umgewandelt werden können, daß dies dagegen 
bei den grünlich blühenden Linien nicht möglich ist. 

6. Anthozyanbildung aus Pseudobase konnte unabhängig von der 
Musterbildung in den Antheren und Adern bestimmter Linien nach- 
gewiesen werden. 

Herrn Prof. Dr. R. Harper danken wir für die erste Anregung und für das 


ständige Interesse, das er unseren Versuchen entgegengebracht hat, der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft für die Bereitstellung von Hilfsmitteln. 
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DER GASAUSTAUSCH DER MOOSE. 


Von 


M. G. STÄLFELT. 
Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 5. April 1937.) 


Basrir (1891) hat gezeigt, daß Atmung und Assimilation bei Poly- 
trichum vom Wassergehalt der Pflanze abhängig sind, und zwar derart, 
daß die beiden Vorgänge mit dem Austrocknen der Gewebe stetig ab- 
nehmen. Diese Angaben konnten Jönsson (1894) für Sphagnum cuspi- 
datum und PLANTELOL (1927) für Hypnum triquetrum bestätigen. Nach 
BASTIT (a. a. 0.) soll auch die Vegetationsperiode der Moose mit den 
feuchten Herbst- und Frühlingsmonaten zusammenfallen. 

Eine Hemmung der Assimilation bei höheren Lichtstärken wurde 
von PLANTEFOL (a. a. O.) an Hylocomium triquetrum festgestellt, und diese 
Erscheinung habe ich (1936) selbst sowohl bei Hylocomium triquetrum 
als bei Ptilium crista castrensis gefunden. 

BoysEn JENSEN und MÜLLER (1929) führen einige Versuche über 
die Lichtabhängigkeit der Kohlensäureassimilation von Marchantia 
polymorpha an und zeigen, daß diese Pflanze sich betreffs der Assi- 
milation den Schattenpflanzen anschließt. Die Atmungsintensität war 
von auffallend niedrigem Wert. 

HARDER (1921) hat seine Untersuchung über die begrenzenden 
Faktoren der Kohlensäureassimilation an Fortinalis antipyretica an- 
gestellt, und dieselbe Pflanze diente auch als Versuchsobjekt bei seinen 
grundlegenden Untersuchungen über die Anpassungserscheinungen des 
Assimilationsmechanismus und über die Vorgänge der Aktivierung und 
Ermüdung im Assimilationsverlauf (1924, 1930 und 1933). 

Neuerdings (1935) ist von McKay gezeigt worden, daß lufttrockene 
Individuen von Grimmia montana nach dem Befeuchten nicht sofort zur 
Assimilation befähigt sind, sondern daß die Assimilation erst 6—10 Min. 
nach dem Eintauchen der Pflanzen in Wasser einsetzt. 

In dieser Reihe von Arbeiten fehlt es noch an Versuchen über die 
Temperaturabhängigkeit der Assimilation und der Atmung und über 
den Verlauf dieser Vorgänge in den verschiedenen Jahreszeiten. Eine 
Klarstellung dieser Fragen ist jedoch eine wichtige Bedingung, wenn es 
gilt, den jährlichen Entwicklungszyklus der Moose zu beurteilen und 
biologisch zu analysieren. An den höheren Pflanzen gewonnene Ergebnisse 
können dabei nicht als Ersatz dienen. : 
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Die im folgenden dargelegten Versuche beabsichtigen daher, die 
oben erwähnten Arbeiten zu ergänzen, und sie sind vor allem auf die 
Beziehung zwischen Temperatur und Gasaustausch eingestellt worden. 
Derartige Versuche kônnen jedoch nicht ohne Kenrtnis der Wirkungen 
des Wasserfaktors und des Lichtfaktors auf die Versuchspflanzen durch- 
geführt werden. Die Arbeit fangt daher mit Versuchen über diese 
Faktoren an. 

Methodisches. 

Die Assimilations- und Atmungsmessungen wurden hauptsächlich 
nach der von mir früher (1935a und b) bei Untersuchungen über die Assi- 
milation einiger Phanerogamen benutzten Methode vorgenommen. Die 
Versuchsobjekte kamen in platte oder runde Glasréhren, ein Luftstrom 
wurde mittels evakuierter Rundkolben von 5,5 Liter Rauminhalt durch- 
gesaugt, und die CO,-Menge wurde nach Absorption in Ba(OH), durch 
Titrierung bestimmt. Da die methodischen Einzelheiten betreffs Licht- 
quelle (1000-Watt-Kinolampe), Wasserkiivette, Luftgeschwindigkeit, Objekt- 
behandlung und Analysenfehler schon in meinen früheren Arbeiten 
(1935a, S. 160 und 1935b, S. 723) eine Darstellung gefunden haben, 
kann ich mich hier auf einige Bemerkungen beschränken, die durch die 
besonderen Eigenschaften der Moose veranlaßt sind. 

Beim Arbeiten mit Objekten wie den Moosen braucht nicht mit 
dem labilen Diffusionssystem des Spaltapparates gerechnet zu werden. 
Dieselben Versuchspflanzen können daher bei mehreren Messungen, 
z. B. bei verschiedenen Lichtstärken oder verschiedenen Temperaturen, 
gebraucht werden, wodurch es möglich wird, den sonst unvermeidlichen 
Objektvariationen einer Versuchsreihe zu entgehen. 

Da die Moospflanze bekanntlich stets mit älteren abgestorbenen 
Teilen in Verbindung steht, konnte die ganze Pflanze nicht als Versuchs- 
objekt gebraucht werden. Nur das Sproßsystem des letzten Jahres 
wurde für diesen Zweck gewählt. Bei Hylocomium proliferum treten 
die Jahresgrenzen der Sproßsysteme klar zutage, bei anderen Arten 
aber ist es allerdings nicht immer leicht, diese Grenze festzustellen. 
In solchen Fällen muß folglich damit gerechnet werden, daß auch ältere 
Teile in die Probe eingehen, oder daß kleinere Teile des jüngsten Sproß- 
systems weggeschnitten worden sind. Größere Schwankungen zwischen 
den verschiedenen Versuchsreihen können dadurch jedoch nicht ent- 
stehen, da auch der vorjährige Sproß beträchtlich assimiliert und atmet. 
Bei Hylocomium proliferum betrug z. B. im Monat April die Assimilation 
des vorletzten Sproßsystems 0,70 von derjenigen des jüngsten Jahres- 
sprosses, und der entsprechende Wert der Atmung war 0,58. 

Die Moose wurden in größeren Mengen eingesammelt, d.h. das 
ganze Polster oder ein Stück des Moosrasens wurde genommen, im Ge- 
wächshaus in feuchtgesättigte Atmosphäre gebracht und nach Bedarf 
mit aus Schnee hergestelltem Schmelzwasser bewässert. 
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Die Assimilations- und Atmungskammer wurde mit einem durch- 
bohrten Gummistöpsel geschlossen und in eine große Wasserkiivette 
eingesenkt, deren Temperatur konstant gehalten wurde. Der Luftstrom 
kam durch eine Rohrleitung direkt von außen, passierte zuerst eine 
längere Rohrschlinge in der Küvette und wurde dann durch das Rohr 
des Gummistöpsels in die Objektkammer eingesaugt. 

Sämtliche Versuche sind bei dem normalen Kohlensäuregehalt der 
Atmosphäre angestellt worden, und der Kohlensäuregehalt wurde daher 
bei jedem Versuch bestimmt. Neben der Objektkammer war ein zweites 
Glasrohr aufgestellt, an dessen Innenwand ein Thermometer befestigt 
war. Dieses Rohr war mit der Luftleitung der Küvette verbunden, 
und durch dasselbe wurde gleichzeitig mit der Assimilations- oder 
Atmungsmessung eine Kohlensäureprobe der Luft entnommen. Das 
Thermometer des Glasrohrs zeigte die Temperatur des Luftstroms, und 
es wurde stets mit dem Thermometer des Küvettenwassers verglichen. 

Die Geschwindigkeit des Luftstroms an der Oberfläche des Objekts 
kann nicht angegeben werden, da der Gasstrom durch die Reibung 
gegen die Oberfläche abgebremst wird, und da übrigens allerlei Turbulenz- 
strömungen an den unregelmäßig liegenden Teilen des Objekts entstehen 
müssen. Berechnet auf die leere Assimilationskammer war die Luft- 
geschwindigkeit im allgemeinen 1,5 + 0,5 m/Min. 

Die Konstanz der Assimilation wurde zuerst untersucht. Sie hängt 
hauptsächlich von der Vorbehandlung der Objekte ab, wie vor allem 
HARDERs (1930 und 1933) Untersuchungen gezeigt haben. Um größeren 
Schwankungen des Assimilationsverlaufs zu entgehen, ist es daher 
notwendig, eine geeignete Vorbehandlung der Objekte auszuprobieren. 
Meine Objekte wurden stets vor dem Versuch 1 Tag im Gewächs- 
haus bei gesättigter Feuchtigkeit und gedämpfter Belichtung gehalten. 
Bei einem derart behandelten Material von Hylocomium proliferum 
wurde die Assimilation in 4 Stunden und 18 Min. gemessen und zeigte 
dabei die folgenden, nacheinander bestimmten Größen, d. h. Milligramm 
assimilierte Kohlensäure pro Stunde und Gramm Trockengewicht: 
2,08 + 0,27; 2,23 + 0,47; 2,23 + 0,34; 2,15 + 0,33; 2,08 + 0,44; 2,26 
+ 0,31; 2,15 + 0,41. Die Temperatur war + 10° und die Belichtung 
8000 Lux. Die gefundenen Unterschiede liegen innerhalb der Grenzen 
der technischen Fehler (vgl. S.39), und Leistungsschwankungen sind 
folglich hier nicht feststellbar. 

Der mittlere Fehler einer Luftanalyse war + 0,0067 mg CO, pro Liter 
analysierte Luft, wie ich früher (1935a, S. 723) gefunden habe. 

Die Lichtschwankungen betrugen + 4% und die Temperatur- 
schwankungen bei niedrigen Temperaturen, wenn Kühlung mittels Eis 
vorkam, + 0,5°, sonst aber nur + 0,22. 

Es wurde natürlich auch dafür Sorge getragen, daß die Versuche 
nicht durch etwaige Schwankungen des Wassergehalts der Objekte 
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beeinflußt wurden. Diese Frage soll aber erst im folgenden Kapitel 
behandelt werden. 


Der Wasserfaktor. 


Der Wasserumsatz der Moose scheint rein physikalisch zu sein. Das 
fließende Wasser wird kapillar eingesaugt und festgehalten (HABER- 
LANDT 1883; GoEBEL 1915, S. 811; BLAIKELY 1932; Bowen 1933), 
und eine Mitwirkung des lebenden Zellinhalts soll nicht oder jedenfalls 
nicht wesentlich mitwirken (BENDER 1916). Da die Zellen außerdem 
stark hygroskopisch sind, können sie beträchtliche Wassermengen in 
Dampfform aus einer feuchten 
Atmosphäre aufnehmen (MÜLLER 
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Um die Beziehung zwischen Assimilation und Wassergehalt auch 
bei meinen eigenen Versuchsobjekten kennenzulernen, wurden einige 
Versuche mit Hylocomium proliferum angestellt. Die Moose wurden 
durch Einsenkung in Wasser gesättigt und dann einer Reihe Assimi- 
lationsmessungen unterworfen. Der Wassergehalt wurde dabei durch 
Austrocknen stufenweise erniedrigt. Es geht aus diesen Messungen 
hervor, daß die Beziehung zwischen Assimilation und Wassergehalt eine 
Optimumkurve ergibt. Bei einem mittleren Wassergehalt (200—500% des 
Trockengewichts) war die Assimilation unempfindlich gegen Ände- 
rungen des Wasserdefizits. Bei höheren und niedrigeren Werten ruft 
aber jede Verschiebung des Wassergehalts eine Veränderung der Assi- 
milationsgröße hervor. Als Beispiel dieser Beziehungen sei Abb. 1 
angeführt. 
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Die Erniedrigung der Assimilation bei den höheren Werten des 
Wassergehalts diirfte wohl durch eine Diffusionshemmung verursacht 
sein, da wassergesättigte Moose von einem Wasserfilm überzogen sind, 
wodurch die CO,-Diffusion wahrscheinlich verzögert wird. In derselben 
Weise hat FRAYMOUTH (1928) ein Zurückgehen der Atmung bei den 
höchsten Wasserwerten bei Hypnum erklärt. 

In methodischer Hinsicht ist aus dem Obigen zu schließen, daß 
es am vorteilhaftesten ist, die Assimilationsmessungen bei einem Wasser- 
gehalt von 200—500% des Trockengewichts vorzunehmen, wenn be- 
absichtigt wird, die Schwankungen des Wasserfaktors zu vermeiden. 
Werden die Versuche bei diesen Größen des Wassergehalts angestellt, 
so können kleinere Veränderungen des Wasserdefizits während einer 
Assimilationsmessung vernachlässigt werden. 

Als Wasserfaktor der Kohlensäureassimilation ist aber nicht nur der 
Wassergehalt der Objekte während der Assimilation zu betrachten. 
Die Hydratur der Moose zeigt auch eine Nachwirkung, d.h. die Assi- 
milationsgröße hängt auch von früheren Wasserdefiziten ab, wie die 
folgenden Versuchsreihen zeigen. 

Wurden Moose während einer Trockenperiode eingesammelt und 
nach Bewässerung sofort untersucht, so zeigte der Kohlensäureverbrauch 
zuerst eine Steigerung, die je nach der Länge der vorausgegangenen 
Trockenzeit schneller oder langsamer verlaufen konnte. Es wurden 
z. B. Moospflanzen von Hylocomium squarrosum nach einer 3 Wochen 
langen Trockenperiode (letzte Hälfte Monat April und erste Woche Mai) 
eingesammelt und nach Bewässerung untersucht. Die Versuchstempe- 
ratur war 17° und die Belichtung 8000 Lux. Folgende Steigerung der 
Assimilation trat dabei hervor: 

Stunden nach d. Bewäss. . .... 2,0 2,7 3,4 4,0 20 44 
Ass. mg CO,/Std. g Trockengew. . . . 0,14 —0,08 0,0 0,31 1,43 2,50 

Die nach 44 Stunden gefundene Größe, 2,50 mg CO, pro Stunde 
und Gramm Trockengewicht, entspricht der normalen Leistung der 
Pflanze (vgl. S. 40). 

Mit Hylocomium proliferum wurden in derselben Weise Versuche 
angestellt. Nach einer Trockenperiode von 2 Wochen (letzte Hälfte April) 
wurden die Pflanzen eingesammelt und bei 8000 Lux untersucht. Eine 
Versuchsreihe bei 16° Temperatur zeigt die folgenden Größen: 


Stunden nach d. Bewäss. .. . . . . . 1,2 1,9 2,5 3 3,5 21 

Ass. mg CO,/Std. g Trockengew. . . . 0,55 0,88 1,07 1,36 1,70 2,38 
Eine andere Reihe bei 8° Temperatur: 

Stunden nach d. Bewäss. ...... 0,5 1,3 2,0 2,6 3,3 

Ass. mg CO,/Std. g Trockengew. . . . 0,48 1,16 1,62 1,7 2,33 


Das Ergebnis steht in Einklang mit den Versuchen McKays (a. a. O.) 
an Grimmia montana. 
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Der Mechanismus der Photosynthese wird durch das Austrocknen der 
Gewebe in der Weise inaktiviert, daß er unmittelbar nach Bewässerung der 
Pflanzen nicht oder jedenfalls nicht in vollem Maße funktionieren kann. 
Er wird allmählich wieder aktiviert und erreicht erst einige Stunden nach 
der Bewässerung der Pflanzen die normale Größe seiner Leistung. 

In welcher Weise Aktivierung und Inaktivierung durch die Dauer der 
Trockenperiode beeinflußt werden, geht aus den obigen Messungen 
nicht hervor. Es wurden daher neue Versuche in dieser Richtung an- 
gestellt. Nach einer Regenperiode im Anfang Juni wurde Hylocomium 
proliferum eingesammelt und ins Gewächshaus eingestellt. Schon am fol- 
genden Tage waren die Moospflanzen lufttrocken (Wassergehalt 21— 24% 
des Trockengewichts). Nach noch einem Tag wurde eine Probe genommen, 
bewässert und die Aktivierung der Assimilation nach der obigen Methode 
bestimmt. Die Probenahme wurde dann nach 7, 18 und 65 Tagen wieder- 
holt. Tabelle 1 zeigt die Ergebnisse dieser Messungen. 


Tabelle 1. Hylocomium proliferum. Aktivierung der apparenten Assimi- 
lation und ihre Abhängigkeit von der Dauer der vorausgegangenen 
Trockenperiode. Lichtstärke 8000 Lux. Temp. 19° C. 











Anzahl Stunden nach Bewässerung 
Run der Pflanzen bis Erreichung 
rocken- 
Datum | tage der | des Kom- | der Hälfte der rer d 
Pflanzen | pensations- | der normalen | normalen 
punktes Assimilation |Assimilation 
6.6 Die Pflanzen ein- 
gesammelt 
7.6 Die Pflanzen trocken 
8.6 1 0 0,6 
13. 6 6 0,2 LE 6 
24. 6 17 1,7 5 13 
12.—13. 8 64 6 >24 ? 

















Es handelt sich hier um die apparente Assimilation, und die Größen 
sind demnach durch die Atmung beeinflußt worden. Die Atmung wurde 
gleichzeitig mit der Assimilation an anderen, aber gleich behandelten 
Objekten gemessen. Sie zeigte in den ersten Versuchsreihen eine kon- 
stante Größe. In den Versuchsreihen, deren Objekte 18 bzw. 65 Tage 
getrocknet waren, trat aber eine Erscheinung hervor, die beim Vergleich 
der Größen in gewissem Grade störend wirkt. Die Atmung, d.h. die 
Kohlensäureabgabe, stieg hier nach der Bewässerung der Objekte sehr 
schnell, erreichte in der ersten Halbstunde ihre Maximalwerte und ging 
in den folgenden 2—4 Stunden auf die normalen Atmungsgrößen zurück. 
Ob es sich dabei ausschließlich um Atmung handelt, oder ob auch andere 
Formen von CO,-Abgabe teilnehmen, wurde nicht näher untersucht. 

Die letzte Versuchsreihe, bei der die Objekte 65 Tage getrocknet 
waren, weicht außerdem von den übrigen dadurch ab, daß die Pflanzen 
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nicht mehr ungeschädigt waren. Blätter und Zweige waren zum Teil 
braun geworden, und die Gewebe waren offenbar einem langsamen 
Absterben anheimgefallen. 

Es geht aus den Versuchsreihen der Tabelle 1 hervor, daß die Akti- 
vierung desto länger dauert, je länger die Inaktivierung, d.h. je länger 
die Trockendauer eingewirkt hat. 

Beim Austrocknen der Moose und während der Dauer einer Dürre- 
periode treten folglich Veränderungen ein, die eine Inaktivierung des 
Assimilationsmechanismus herbeiführen. Es handelt sich dabei nicht 
um eine Abnahme des Chlorophyligehalts, wie ich durch eine besondere 
Untersuchung gefunden habe. Eine Pflanzenmenge von Hylocomium 
proliferum wurde naß eingesammelt, im Gewächshaus getrocknet und 
aufbewahrt. Die grünen Pigmente wurden nach WILLSTÂTTERS (1918) 
Methode quantitativ bestimmt, zeigten aber in der l4tägigen Trocken- 
periode keine merkbaren Veränderungen. Die Ursachen der Inaktivierung 
des photosynthetischen Mechanismus müssen folglich in anderen Faktoren 
gesucht werden. 

In diesem Zusammenhang möchte ich an diejenigen Arbeiten erinnern, 
die das Vorkommen einer durch Änderungen der Lichtverhältnisse 
verursachten Aktivierung bzw. Inaktivierung der Assimilation fest- 
gestellt haben. So konnten OstERHOUT und Haas (1918) beim Arbeiten 
mit Ulva zeigen, daß vorher dunkelgestellte Algen nach der Belichtung 
einen stetigen Anstieg der Assimilationsgeschwindigkeit aufweisen, bis 
nach etwa 2 Stunden ein konstanter Endwert erreicht wird. 

Eine ähnliche Steigerung fand Warsure (1920) bei Chlorella. Nach 
einer Verdunkelung von einigen Minuten zeigt die Alge in den ersten 
2Min. der Belichtung ein Ansteigen der Assimilationsgeschwindigkeit. 

ARNOLD (1931) hat bei Helodea bei 4000 und 6000 Lux eine Steigerung 
festgestellt, die 2—3 Stunden dauert, bei höheren Lichtstärken aber viel 
schneller verläuft. Die Geschwindigkeit der Steigerung ist folglich von 
der Stärke der Belichtung abhängig. 

Dieselbe Erscheinung ist von VAN DER PAAUW (1932, S. 598—600) 
bei Hormidium beschrieben worden, und es wird dort gezeigt, daß die 
Geschwindigkeit der Steigerung auch durch die Temperatur bestimmt ist. 
Die Steigerung dauerte je nach den Umständen 16—45 Min. 

Ein Anwachsen der assimilatorischen Leistung am Anfang der 
Lichtperiode ist von SPoEHR und McGEE (1923) bei Bohnenblättern 
und von GASSNER und GoEzE (1932) bei Getreideblättern beschrieben 
worden. Ob diese Fälle unter die obenerwähnten einzureihen sind, 
scheint jedoch zweifelhaft zu sein, da das Spiel der Spaltöffnungen in 
diesen Versuchen nicht ausgeschlossen war. Es besteht hier die Möglich- 
keit, daß die Steigerung derselben Natur ist wie diejenige, die BOYSEN- 
JENSEN (1932, S. 96) bei Blättern von Buche und Esche findet, und 
die in den Öffnungsbewegungen der Stomata ihren Grund hat. 
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HARDER (1930, 1933) hat sich eingehend mit der Frage der Akti- 
vierung beschäftigt. Er findet erstens, daß die Versuchspflanzen 
(Fontinalis und Cladophora) nach langer Verdunkelung (12 Stunden 
und mehr) mindestens einige, häufig viele Stunden bedürfen, um zu der 
jeweils erreichbaren Höchstleistung ihres Assimilationsapparates zu 
kommen (1930, S. 277), und ferner, daß eine derartige (ob dieselbe ?) 
Steigerung auch dann eintritt, wenn die Pflanzen aus schwächerem 
Licht in stärkeres übergeführt werden (1933). Die Steigerung ist dabei 
von der Intensität desjenigen Lichtes abhängig, in dem die Pflanzen 
aufgezogen worden sind (Starklichtpflanzen — Schwachlichtpflanzen), 
wie auch von der Intensität desjenigen Lichtes, in dem die Pflanzen zur 
Assimilation gebracht werden. Maßgeblich ist die Größe der Spanne, die 
zwischen diesen beiden Intensitäten besteht. Umwandlung von Starklicht- 
pflanzen und umgekehrt läßt sich durch Anwendung entsprechenden 
Aufzuchtlichtes leicht und rasch vollziehen (1933, S. 731 und 732). 

Falls die obigen zwei Formen von Inaktivierung (Licht-Dunkelinakti- 
vierung, Starklicht-Schwachlichtinaktivierung) als dieselbe Erscheinung 
betrachtet werden, so sind die erwähnten Untersuchungen folgender- 
maßen zusammenzufassen: Bei Abschwächung des Lichtes wird der Assi- 
milationsmechanismus inaktiviert oder demobilisiert. Dabei wirkt wohl 
Dunkelheit am stärksten. Verstärkung des Lichtes hat die umgekehrte 
Wirkung zur Folge. Sowohl Aktivierung als Inaktivierung sind von 
einer Trägheit beherrscht, der Verlauf nimmt Zeit in Anspruch und dauert 
je nach den Umständen und Pflanzenart einige Minuten bis mehrere 
Stunden. 

Dieser aktivierende bzw. inaktivierende Effekt des Lichtes muß von 
dem limitierenden Effekt unterschieden werden. Der limitierende Effekt 
ist durch den Unterschied zwischen der optimalen und der aktuellen 
Lichtstärke bestimmt und stellt sich bei Entstehung dieses Unter- 
schieds sofort ein. Er ist nur in der Konstellation der äußeren Faktoren 
begründet und damit von ökologischer Natur. Der aktivierende Effekt 
dagegen ist durch den Unterschied zwischen der aktuellen Lichtstärke 
und dem Anpassungslicht bestimmt und stellt sich nur verhältnismäßig 
langsam ein. Er entsteht als Folge von Veränderungen in der Leistungs- 
fähigkeit des photosynthetischen Mechanismus selbst und ist somit eine 
vor allem physiologische Erscheinung. 

Wir müssen außerdem noch mit einem Anpassungseffekt des Lichtes 
rechnen. Es ist ja seit langem bekannt, daß die Starklichtpflanzen eine 
höhere Assimilation als die Schwachlichtpflanzen aufweisen. Diese An- 
passung nimmt jedoch nach Harper (1933, S. 729) viel längere Zeit 
(viele Tage) in Anspruch und kann folglich nicht mit den beiden anderen 
Effekten verwechselt werden. 

Eine Änderung der Belichtung kann folglich auf drei verschiedenen 
Wegen den Assimilationsverlauf beeinflussen, und zwar durch Limitierung, 
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Aktivierung bzw. Inaktivierung und Anpassung. Aus der obigen Dar- 
stellung der Moosversuche geht hervor, daß wenigstens zwei von 
diesen Reaktionsarten in den Hydratureinflüssen ihre Analoga haben. 
Auch betreffs der Hydratur haben wir einen begrenzenden Effekt ge- 
funden, der durch eine Optimumkurve (Abb. 1) gekennzeichnet ist, 
und einen aktivierenden bzw. inaktivierenden, der bei den Moosen 
nach einer Trockenperiode gefunden worden ist. Ein Aktivieren des 
Assimilationsmechanismus kann folglich nicht nur durch Änderungen 
der Lichtverhältnisse, sondern auch durch Änderungen der Wasserbilanz 
hervorgerufen werden. 

Über die physiologischen Vorgänge, die der Aktivierung und der 
Inaktivierung zugrunde liegen, läßt sich noch nichts Positives aussagen. 
WARBURG (a. a. 0.) ist der Meinung, daß die von ihm studierte Akti- 
vierung photochemischer Natur sei, und sie wird als photochemische 
Induktion bezeichnet. Nach van DER PAAUW (a. a. O., S. 598) soll 
es sich aber nicht um photochemische Vorgänge handeln, da die von 
ihm untersuchte Aktivierung eine auffallende Temperaturabhängigkeit 
gezeigt hat. Die Frage ist auch von Harper (1930, S. 278) erörtert 
worden. Es wird von ihm, wie früher von OSTERHOUT und Haas (1918), 
angenommen, daß unter Mitwirkung des Lichtes katalytisch wirksame 
Substanzen gebildet werden, deren Wirksamkeit die photosynthetischen 
Vorgänge bedingen. Er findet es jedoch nicht ausgeschlossen, daß die 
Deutung auch in Änderungen des Chlorophyligehalts zu suchen wäre 
(a. a. O., S. 281). Diese Möglichkeit kommt aber bei den Moosen nicht 
in Betracht, da meine Analysen keine Veränderungen der Chlorophyll- 
menge gezeigt haben. 

Aus der obigen Darstellung geht hervor, daß der Wasserfaktor die 
Assimilation der Moose in zweifacher Hinsicht beeinflußt: Erstens wirkt 
der Wassergehalt bei den höchsten und niedrigsten Werten begrenzend, 
so daß die Assimilation, auf sie bezogen, eine Optimumkurve gibt. Zweitens 
werden die photosynthetischen Reaktionen bei den höchsten Wasserdefiziten 
(Lufttrockenheit) inaktiviert. Die Höchstleistung der Assimilation tritt daher 
nach Bewässerung der Pflanzen nicht sofort ein, sondern erst nach Verlauf 
einer Aktivierungsperiode, die um so länger dauert, je länger die voraus- 
gegangene Trockenperiode war. Die beiden Effekte, sowohl der limitierende 
als der aktivierende bzw. inaktivierende, sind denjenigen des Lichtfaktors 
analog. 

In ökologischer Hinsicht sind die beiden Hydratureffekte bedeutungs- 
voll. Die limitierende Wirkung wird sich immer dann geltend machen, 
wenn die Moose durch einen Regen wassergesättigt sind und bei den 
folgenden Schönwettertagen eintrocknen. Der Wassergehalt wird dabei 
aus den überoptimalen Werten in die unteroptimalen verschoben, und 
die optimalen kommen nur als ein wenigstens in dem Sommerhalbjahr 
schnell vorübergehendes Zwischenstadium vor. Da die Moose während 
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des Sommerhalbjahrs nach einem Regen gewöhnlich schnell austrocknen, 
so kann nur diejenige Zeit für die Assimilation in Betracht kommen, die 
der Dauer des Regens und des darauffolgenden Austrocknens entspricht. 
Wie ich andernorts gezeigt habe (1937), diirften diese Zeitperioden z. B. 
in Südschweden höchstens die Hälfte des Sommerhalbjahrs decken. Als 
effektive Assimilationszeit kommt ferner nur derjenige Teil einer Feucht- 
periode in Betracht, der zurückbleibt, wenn die Aktivierung der Assimilations- 
vorgänge beendigt ist. Kleinere Regengüsse mit dazwischenliegenden Trocken- 
zeiten können folglich für die Assimilation keine Bedeutung haben, da ihre 
Dauer nicht genügt oder vielleicht nur genügt, um die Aktivierung durch- 
zuführen. Aus demselben Grund kann der Taubildung kein größerer 
Wert für die Assimilation zugeschrieben werden. Durch den Tau wird 
der Wassergehalt einer vorher ausgetrockneten Moospflanze übrigens, 
wie ich gefunden habe (1937), nicht genügend erhöht, um eine lebhaftere 
Assimilation zu ermöglichen. 
Der Lichtfaktor. 

Es wurde im vorigen gezeigt, daß Hylocomium proliferum bei einem 
mittleren Wassergehalt (200—500% des Trockengewichts) am besten 
assimiliert, und daß die Assimilation bei dieser Größe des Wasser- 
gehalts gegen Änderungen desselben unempfindlich ist. Dieser Wasser- 
gehalt wurde daher in den folgenden Versuchen, die den Licht- und 
Temperatureinflüssen gelten, stets gewahrt. Um dies zu erreichen 
und um ein Austrocknen der Objekte während des Versuchs zu ver- 
hindern, wurde die den Assimilationskammern zugeführte Luft mit Wasser 
gesättigt. Der Luftstrom wurde von außen durch eine Rohrleitung 
genommen, die in der Küvette mehrere Schlingen bildete, und diese 
Schlingen waren, wie die Leitung im übrigen, mit Wasser versehen. 

Folgende Moose wurden betreffs der Beziehung zwischen Assimilation 
und Lichtstärke untersucht: Sphagnum Girgensohnii, Hylocomium 
parietinum, H. proliferum, H.squarrosum, H. triquetrum und Ptilium 
crista castrensis. Die Versuchsergebnisse für die zwei letzterwähnten 
Arten sind früher (1936) veröffentlicht worden. In den Abb. 2—5 sind 
die Ergebnisse betreffs der übrigen, und zwar zusammen mit den Be- 
funden über den Temperaturfaktor dargestellt. In einigen Kurven der 
Abb. 2 und 3 sind die Analysenfehler angegeben. 

Die Lichtabhängigkeit der Assimilation wurde in verschiedenen 
Jahreszeiten festgestellt. Durch Unterschiede in Alter und Entwicklung 
der Objekte sind daher Unterschiede in den Assimilationsgrößen be- 
wirkt worden. Aber auch bei gleichzeitig angestellten Versuchen sind 
Schwankungen bemerkbar, die wohl hauptsächlich mit der Vorgeschichte 
des Materials zusammenhängen dürften. Manchmal sinkt auch die 
Lichtassimilationskurve bei den höheren Lichtstärken (Abb. 2a 6°, 
Abb. 3 a 15° usw.), der Assimilationsmechanismus ‚ermüdet‘, wie man 
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sagt. Eine derartige „Ermüdung‘‘ würde wahrscheinlich in sämtlichen 
Versuchsreihen eingetroffen sein, falls die Belichtung noch höher gesteigert 
worden wäre oder die Versuche noch länger gedauert hätten. Der Unter- 
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Abb. 2. Hylocomium squarrosom. 
Mg/St., g = mg CO, pro Stunde und Gramm 
Trockengewicht. a Lichtassi ven 
bei 6°C (April 1935), 13° (Januar 1936) und 
11° (November 1935). b Temperaturkurve der 

on bei 8000 Lux (Juni 1935) und 
der Atmung (Juni 1935). 





schied zwischen den Versuchen 
liegt folglich darin, daB die Er- 
miidung in einigen Fallen früher 
auftritt oder bei niedrigeren Licht- 
stärken auftritt als in anderen. 
Das sind aber gerade diejenigen 
Unterschiede, die HARDER (1933) 
auf die Vorbehandlung des Ma- 
terials zuriickgefiihrt hat. Betreffs 
des Mechanismus dieser Ermii- 
dung diirfte auch die Méglichkeit 
vorliegen, daB die Leistungssen- 
kung, wie ich andernorts (1936) 
hervorgehoben habe, durch eineer- 
höhte Lichtatmung verursacht ist. 

Von den hier untersuchten 
Arten muB Hylocomium squarro- 
sum als eine Sonnenpflanze be- 
zeichnet werden. Sie wurde auf 
einem offenen Feld eingesammelt 
und bildete dort einen dichten 
Rasen. Die Pflanze wächst auf- 
recht, nur der Gipfel ist frei licht- 
exponiert, die unteren Teile aber 
sind je nach der Tieflage be- 
schattet. Da auch derartige untere 
Pflanzenteile in die Proben ein- 
gehen, zeigt die Pflanze in mei- 
nen Versuchen keine extremen 
Sonnencharaktere. Die übrigen 
Moosarten stammen aus einem 
Kiefernwald, Sphagnum Girgen- 
sohnii aus einem dort gelegenen 
Moor. Sie sind alle Schatten- 
pflanzen, obwohl die Beschattung 
nicht besonders tief, sondern mehr 
als mittelmäBig zu bezeichnen ist. 


Die Lichtassimilationskurven geben die Lichtansprüche der ver- 
schiedenen Versuchspflanzen an und sind folglich ein guter Ausdruck 
für den Lichtfaktor. Handelt es sich aber darum, die Lichtansprüche 


der Versuchspflanzen zahlenmäBig zu bezeichnen und zu vergleichen, 
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so muB zuerst ein geeigneter Ausdruck fiir den Lichtanspruch gefunden 
werden. Es ist erwünscht, daB dieser Ausdruck sowohl die Assimilations- 
größe als den Lichtanspruch der Pflanzen angibt. Ein derartiges Maß 


bildet der Kompensations. 
punkt, d. h. die kleinste Licht. 
stärke, die gerade genügt, um 
den Substanzverlust der Licht- 
atmung zu decken. Er gibt das 
für die Existenz der Pflanze 
erforderliche Minimum von 
Licht an, wobei jedoch nur die 
Assimilationszeit, nicht aber 
die übrigen Stunden des Tages 
berücksichtigt werden. Wird 
die assimilatorische Leistung 
einer Pflanze für den ganzen 
Tag berechnet, so hat das 
Lichtminimum natürlich einen 
höheren Wert. Der Kompen- 
sationspunkt ist einerseits 
durch die assimilatorische 
Leistungsfähigkeit und die 
Lichtansprüche, andererseits 
durch die Lichtatmung der 
Pflanze bestimmt. Assimila- 
torische Leistungsfähigkeit und 
Lichtanspruch im Minimum- 
gebiet des Lichtfaktors sind 
folglich durch den Kompen- 
sationspunkt gut ausgedrückt. 
Über den Lichtfaktor in den 
übrigen Gebieten wird aber 
dadurch nichts ausgesagt. Da- 
für müßte ein anderer Aus- 
druck gesucht werden. 

Zu diesem Zwecke ist von 
BoysEN-JENSEN und MÜLLER 
(1929, S. 504) ein neuer Kar- 
dinalwert eingeführt und als 
die ,,Steigung der Assimila- 
tionskurve‘* bezeichnet wor- 
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Abb. 3. Hyclocomium proliferum. 
a Lichtassimilationskurven bei 5° (März 1935), 
7° (März 1935), 12° (November 1935), 13° (März 
1935) und 15° (Januar 1936). b Temperaturkurve 
der Assimilation bei 8000 Lux und der Atmung 
(Januar 1936). Im übrigen s. Abb. 2. 


den. Darunter wird die reelle Assimilation bei 1000 Lux verstanden, 
und als reelle Assimilation wird dabei die Summe von apparenter 
Assimilation und Dunkelatmung genommen. Auch GABRIELSEN und 
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LaRsEN (1935, S. 18) benutzen diese Größe. Mit einem Erfassen der 
reellen Assimilation in dieser Weise ist aber, wie ich andernorts (1936) 
hervorgehoben habe, der Übelstand verbunden, daß Lichtatmung und 
Dunkelatmung nicht gleichgesetzt werden können. Außerdem dürfte 
die erwähnte Lichtstärke zu klein gewählt sein, wenn es gilt, die assi- 
milatorische Leistung und die Lichtansprüche einer Pflanzenart bei 
mittelmäßig oder lebhaft ar- 
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mäßig auszudrücken. 





+ 
D: ui Eine Größenwahl im Sinne 
UV; BoysENn-JENSENs scheint mir aber 
grundsätzlich richtig und zweck- 
mäßig, und ich werde daher in 
den folgenden Berechnungen als 
, Kardinalwert diejenige Lichtstarke 
8000 76000 24000 Lux 32000 wählen, die die Hälfte der bei opti- 
maler Lichtstärke erreichten Assi- 
milation leistet. Die übrigen Fak- 
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— aber im übrigen vorläufig von 
4 a A beliebigen Werten vorausgesetzt. 
er F Die maximale Assimilationsinten- 
ra sität eignet sich nicht als Ver- 

7 Atm. gleichsmaB, da die entsprechende 
pa Lichtstärke wegen des Kurven- 
0 #0 2 Ta verlaufs niemals scharf zu be- 
Temperatur stimmen ist. Dagegen ist es leicht, 

Abb. 4. Hylocomium parietinum. diejenige Lichtstärke zu finden, 


a Lichtassimilationskurven bei 6° (April 1935), ù . io 4 
7° und 11° (März 1935) und 12° (November die die Hälfte der maximalen 


1935). b Temperaturkurve der Assimilation um € . 
bei 8000 Lux und der Atmung (Januar 1936, 88imilation bewirkt. 
Im übrigen s. Abb. 2. Diese Lichtstärke oder kurz 


ausgedrückt der Halbwert 
scheint mir zweckmäßig zu sein, wenn es gilt, verschiedene Pflanzen 
betreffs des Lichtfaktors zu vergleichen, denn die Größe ist aus der 
maximalen Assimilationsintensität berechnet, und sie entspricht einer 
Lichtstärke, die eine beträchtliche Produktion leistet. Der Vergleich 
wird folglich letzten Endes auf die maximale Assimilationsintensität 
gegründet, d.h. auf eine Kardinalgröße, die zusammen mit dem Kom- 
pensationspunkt sämtliche Lichtwerte überspannt. 

Der Halbwert ist übrigens als Vergleichsmaß dem Kompensations- 
punkt an Genauigkeit überlegen. Bei dem Kompensationspunkt beträgt 
die Assimilation nur geringere Größen, und die technischen Fehler 
der Messungen werden dadurch relativ größer als bei Feststellung des 
Halbwertes. 
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Ein auf Kompensationspunkt und Halbwert gegriindeter Vergleich 


zwischen Objekten, die unter 


verschiedenen ökologischen Bedingungen 


aufgezogen worden sind, wird sofort zeigen, daß die Abstufungen der 
ökologischen Faktoren durch die obigen Größen ausgedrückt werden. 
Betreffs des Kompensationspunktes ist diese Tatsache schon mehrmals 


gezeigt worden. Daß der Halb- 
wert in demselben Sinne rea- 
giert, geht aus Tabelle 2 her- 
vor, wo Kompensationspunkt 
und Halbwert in einigen Fällen 
zusammengestellt sind, die 
Unterschiede in Exposition, 
Temperatur, Kohlensäuredif- 
fusion und edaphischen Fak- 
toren aufweisen!. Die Unter- 
schiede zwischen Sonnen- 
blättern und Schattenblättern 
(Tabelle 2, Fagus, Fraxinus 
und Betula) haben in dem 
schon oben erwähnten An- 
passungseffekt des Lichtes 
ihren Grund und äußern sich 
darin, daß die Blätter, wie 
BoYsENn- JENSEN (1918, 1929) 
und LunpEGARDH (1921) ge- 
zeigt haben, ihre höchste Assi- 
milation bei demjenigen Licht 
leisten, an das sie angepaßt 
sind. EHRKE (1929, S. 636, 
1931) hat bei den Meeresalgen 
dieselben Unterschiede ge- 
funden. Nach EHRKESs (1931, 
S. 276) und Harpers (1933, 
S. 729) Befunden ist aber diese 
Lichtadaption nicht fest, son- 
dern je nach der Lichtexposi- 
tion umstellbar, obwohl diese 
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a Lichtassimilationskurven bei 9° (Mai 1935), 
11° (April 1935) und 15° (Dezember 1935). b Tem- 
peraturkurven der Assimilation bei 8000 Lux und 
der Atmung (Juni 1935). Im übrigen s. Abb. 2. 


Umstellung relativ langsam verläuft. 


DaB die beiden Kardinalwerte auch durch andere Faktoren be- 
einflußt werden, zeigen die übrigen Beispiele der Tabelle 2 (Temperatur: 


1 Da der Ha:bwert und die Assimilation bei optimaler Belichtung aus den Licht- 
assimilationskurven der in Tabelle 2 erwähnten Arbeiten interpoliert sind, möchte 
ich einen Vorbehalt für kleinere Ungenauigkeiten der Größen machen. Manchmal 
war die maximale Assimilation noch nicht voll erreicht, so daß die Werte in der 


Tabelle sich etwas zu niedrig stellen. 
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Chamaenerium, Salix; Salzgehalt des Bodens: Aster; Kohlensäure- 
diffusion: Avena). Bei Avena tritt eine weitgehende Beeinflussung 
des Halbwertes durch die Spaltweite der Blätter, d. h. durch die Kohlen- 
säurespeisung, zutage, während der Kompensationspunkt keine der- 
artige Beeinflussung aufzuweisen hat. Dies kommt daher, daß die 
Lichtstärke bei dem Kompensationspunkt im Vergleich mit den übrigen 
Faktoren der Assimilation so tief unterdosiert ist, daß die Assimilations- 
intensität hauptsächlich durch den Lichtwert bestimmt wird. In diesem 
Falle ist folglich der Kompensationspunkt eine unempfindliche Größe, 
die nicht auf die Schwankungen des Kohlensäurefaktors reagiert. In dem 
Halbwert spiegeln sich aber diese Schwankungen gut wider. 


Tabelle 2. Die Abhängigkeit des Halbwertes 
und des Kompensationspunktes von den ökologischen Faktoren. 


























Tem- | Maximale | yam- |Kompen- 
pera- | Assimila- wert sations- 
tur |tion mg/S punkt 
°C ju. 50 qgem}| Lux Lux 
Fagus (Sonnenblatt) . . . | 20 3,3 2500 500 
»  (Schattenblatt) 20 1,2 800 150 
Fraxinus (Sonnenblatt) . . | 20 4,9 4100 700 BOYSEN-JENSEN 
” (Schattenblatt) . | 20 2,1 1000 200 1929, S. 14 
Betula (Sonnenblatt) . . . | 20 2,4 3000 1000 
»  (Schattenblatt) 20 1,8 2300 400 
Chamaenerium latifolium 20 6,1 5500 | 1550 
= = - | 5,1 3400 500 MULLER 1928, 
ie gem. 2, « . . . 20 3,1 3300 1700 S. 29 
a ee oe aes 10 2,2 2000 750 
Aster tripoliums . . . . . 20 4,1 5000 700 GABRIELSEN und 
a a S (Salzform) | 20 5,7 4500 400 | {Larsen 1935, S.18 
Avena sativa: 
Spaltweite 5u..... 18,5 | >9,5 >8500 800 
PR Beker 18,5 8,3 6500 800 STALFELT 1935, 
a nn +4050 18,5 5,3 4800 800 S. 747 
er 0,5u . . . . | 18,5 2,7 3500 800 


Da die beiden Kardinalwerte, der Kompensationspunkt und der 
Halbwert, nicht konstant sind, sondern mit den ükologischen Faktoren 
wechseln, sind sie nicht ohne weiteres als MaBe brauchbar, wenn es 
gilt, die Lichtanspriiche verschiedener Pflanzen miteinander zu ver- 
gleichen. Ein Vergleich scheint nur dann berechtigt zu sein, wenn die 
Lichtassimilationskurven bei optimaler Dosierung der iibrigen Faktoren, 
wie Temperatur, Wasser usw., dargestellt sind, oder auch dann, wenn bei 
Schwankungen dieser Faktoren mehrere Lichtassimilationskurven her- 
gestellt worden sind, so daß brauchbare Durchschnitte erhalten werden 
können. 

Ein derartiger Vergleich ist in Tabelle 3 durchgeführt worden, ob- 
wohl die Einzelbestimmungen nicht genügend zahlreich sind, um gute 
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Mittelwerte zu geben. Es geht aus dieser Tabelle jedoch hervor, daß 
die Halbwerte viel besser als die Kompensationspunkte die Licht- 
ansprüche der Pflanzen angeben. Daß die Ursache in den relativ größeren 
technischen Fehlern der Bestimmung des Kompensationspunktes liegt, 
wurde schon früher hervorgehoben. 


Tabelle3. Halbwert und Kompensationspunkt der untersuchten Moose. 
































Assimilation 
bei re mens | » ‘ans 2 DE Eu 
Tem| und Halbwert | pen- | Tempe-| 8000 Lux | Chioro- 
tur suboptimaler sations ratur und phyll 
Temperatur punkt bei optimaler mg/g 
mg/S, g Lux 8000 | Temperatur 
Lux mg/S, £ 
C Mittel Mittel 

Sphagnum Girg. .| 9 11,48 2000 300 
# se «4 AR 0,85 1000 300 

” os . | 15 1,42 | 1,25 | 1500} 1500] 300 18 3,08 
Hylocomium pariet.| 6 {1,98 1400 300 
” er 7 1,95 2000 300 
pen 7 11 1,54 1800 300 

” ” 12 1,70 | 1,79 11200! 1600 | 300 | 18—19 1,63 
Ptilium e.c. . . .| 6 ]1,96 2000 300 
; ri .112 43,40 1800 600 
“ rer 12 | 2,32 1200 300 
dé “IG 12 2,20 1200 300 

” ete 15 12,66 | 2,51 |2200| 1680] 500 20 2,68 3,3 

Hylocom. triq. 8 12,50 2000 500 

Ber mr. 15 12,12} 2,31 [1600] 1800! 500 |15—16 2,18 
-- prolif. 5 12,12 1800 300 
> 7 2,18 2000 500 
” on -| 12 | 3,24 1200 300 
” e 13 3,00 1800 300 

PA a - | 15 13,22] 2,75 12800] 1920] 600 | 18—19 3,17 4,5 

„ squarr. .| 6 11,76 2200 500 
% Pr N: 3,56 2400 300 

„ er . | 13 |3,00] 2,77 13200! 2600| 700 | 18—19 2,22 

Mittel | 10,6 | 2,28 1830 390 18,2 2,49 











Es geht aus einem Vergleich der Halbwerte der verschiedenen Arten 
hervor, daß die gewählten Moose keine größeren Unterschiede be- 
treffs ihrer Lichtbedürfnisse aufweisen. Sphagnum Girgensohnii scheint 
jedoch am stärksten schattenadaptiert zu sein, und die übrigen Arten 
reihen sich in der durch die Tabelle angegebenen Ordnung ein. Wie 
zu erwarten war, tritt Hylocomium squarrosum mit größeren Licht- 
ansprüchen als die übrigen Arten hervor. Der Unterschied ist jedoch 
nicht groß, was wohl mit dem schon erwähnten Umstand zusammen- 
hängt, daß auch die unteren beschatteten Teile von H. squarrosum in 
die Proben eingehen. 

Ein Vergleich des Lichtfaktors der Moose mit demjenigen anderer 
Pflanzen wird dadurch erschwert, daß die Halbwerte und Kompensations- 
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punkte nicht fiir die optimale Temperatur der Assimilation gelten. Dies 
gilt allerdings auch für die übrigen Arbeiten dieses Gebiets, z. B. die 
in Tabelle 2 angegebenen. Die Lichtansprüche wurden nur ausnahms- 
weise bei der optimalen Temperatur der Faktorenkonstellation be- 
stimmt, und bei Untersuchungen an höheren Pflanzen sind die Bestim- 
mungen des Kompensationspunktes außerdem durch die Schwankungen 
der Spaltöffnungsweite beeinträchtigt worden. Solange Lichtassimilations- 
kurven bei optimalen Bedingungen noch nicht vorliegen, diirfte folglich 
ein Vergleich zwischen verschiedenen Pflanzen nur eine Vorstellung von 
der Größenordnung der Kardinalwerte gewähren können. 

Wird ein derartiger Vergleich zwischen den Lichtbedürfnissen 
der Moose und z. B. denjenigen der in Tabelle 2 angegebenen Pflanzen 
vorgenommen, so muß unbedingt zwischen den Lichtansprüchen der 
Assimilation und denjenigen der Pflanze unterschieden werden. Diese 
beiden Ansprüche dürfen einander nicht gleichgesetzt werden. Wenn 
der Assimilationsmechanismus einer Pflanze große Ansprüche an den 
Lichtfaktor stellt, so berechtigt diese Tatsache nicht zu dem Schluß, 
daß auch die Pflanze Ansprüche derselben Größe hat. Eine Schatten- 
pflanze kann vielleicht so organisiert sein, daß sie viel weniger Assimilate 
verbraucht, als der Assimilationsmechanismus produzieren kann, der 
Assimilationsmechanismus braucht dann seine Möglichkeiten nicht voll 
auszunützen, er arbeitet unökonomisch, ist z. B. nicht oder nicht voll 
schattenadaptiert und geht dann mit dem Lichtfaktor verschwenderisch 
um. Wird die Beziehung zwischen Assimilation und Licht bei einer der- 
artigen Pflanze bestimmt, so wird es sich vielleicht zeigen, daß die 
Schattenpflanze erst bei auffallend hohen Lichtstärken die maximale 
Assimilation erreicht. 

Eine derartige Organisation der Assimilation scheint bei den Moosen 
vorzuliegen. Ihr Assimilationsmechanismus, nach Kompensations- 
punkt und Halbwert beurteilt, verlangt auffallend viel Licht, sogar 
mehr als derjenige der Schattenblätter z. B. von Fagus und Fraxinus 
(Tabelle 2). Dies könnte auf den ersten Blick damit erklärt werden, 
daß die Moose von relativ lichten Standorten (einem lichten Kiefern- 
wald) herstammen. Die Versuche wurden aber zum großen Teil in 
den Herbst- und Wintermonaten angestellt, d.h. zu einer Zeit, die, 
verglichen mit den Sommermonaten, sehr lichtarm ist. Man hätte folg- 
lich bei den Moosen niedrigere Halbwerte und Kompensationspunkte 
als bei den in Tabelle 2 angegebenen Schattenpflanzen, die dem starken 
Sommerlicht entstammen, erwarten können. Die großen Lichtansprüche 
der Assimilation sind auch nicht die Folge einer mangelnden Fähig- 
keit, die Assimilation an schwächere Belichtung zu adaptieren, denn 
einige Lichtassimilationskurven (Abb. 2, A 11°, 3 A 12%, 4 A 12° und 
5 A 15°), die für die Monate November—Dezember erhalten worden 
sind, haben durchgehends mehr ausgeprägte Schattencharaktere als 
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die übrigen aufzuweisen. Der Assimilationsmechanismus wird folglich 
in den dunkleren Herbstmonaten mehr schattenadaptiert, eine Erscheinung, 
die mit HARDERs (a.a.O.) Befunden an Fontinalis übereinstimmt. 
In dem übrigen Teil des Winterhalbjahrs wird diese Fähigkeit nicht in 
Anspruch genommen, und es scheint demnach, als ob der Lichtfaktor 
während dieses Teils der Vegetationsperiode in Überschuß vorhanden 
wäre. 

Diese Schlußfolgerung, daß der Lichtfaktor bei den Laubmoosen 
in Überschuß vorhanden ist, findet auch in dem Umstand eine Stütze, 
daß die maximale assimilatorische Leistung, wie Tabelle 3 zeigt, keine 
Beziehung zur Schattenadaption der Pflanzen aufweist. In Tabelle 3 
sind die Assimilationsgrößen bei 8000 Lux und optimaler Temperatur 
angegeben. Diese Werte stammen aus den Temperatur - Assimilations- 
kurven der Abb. 2—5 und den entsprechenden, andernorts (1936) ver- 
öffentlichten Kurven für Hylocomium triquetrum und Ptilium. Sie zeigen, 
verglichen mit den Halbwerten, daß die am meisten lichtadaptierten 
Formen, d.h. diejenigen, deren Halbwerte am höchsten liegen, bei 
starkem Licht und optimaler Temperatur nicht kräftiger als die mehr 
ausgeprägten Schattenformen assimilieren. Ist es doch bei den höheren 
Pflanzen die Regel, daß die Sonnencharaktere mit einer relativ stärkeren 
Assimilation verbunden sind. 

Die Assimilation der Moose geht folglich mit dem Lichtfaktor ver- 
schwenderisch um. Darauf deutet erstens, daß die Assimilation Licht- 
ansprüche aufweist, die im Vergleich mit denjenigen anderer Schatten- 
pflanzen auffallend groß sind, zweitens, daß eine Schattenadaption des 
Assimilationsmechanismus nur in den dunkelsten Wintermonaten vorkommt, 
und endlich die Tatsache, daß diejenigen Formen, die die größten Halbwerte 
aufweisen, d. h. die lichtadaptierten Formen, nicht kräftiger als die schatten- 
adaptierten assimilieren. Daraus ist zu schließen, daß das Vegetieren der 
Moose nur ausnahmsweise durch eine zu niedrige Kohlehydratproduktion 
begrenzt ist. Mit anderen Worten, die Ansprüche, die das Vegetieren 
dieser Pflanzen an die Produktivität des Assimilationsmechanismus stellt, 
sind so niedrig, daß sie ohne lichtersparende Anpassungen der Photosynthese 
erfüllt werden können. 

Damit hat es sich auch klar herausgestellt, daß die Lichtansprüche 
einer Pflanze nicht einfach aus den Lichtbedingungen der Assimilation, 
d.h. aus Halbwert und Kompensationspunkt, beurteilt werden können. 
Es muß zwischen den Lichtansprüchen der Assimilation und den Licht- 
ansprüchen der Pflanze, in diesem Falle den Ansprüchen der Pflanze an 
die Produktivität der Assimilation, unterschieden werden. Dank ihren 
geringen Ansprüchen an die Assimilation sind die Moose befähigt, an 
schattigen Standorten zu gedeihen, obwohl der Assimilationsmechanismus 
selbst relativ große Lichtansprüche aufweist. 
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Der Temperaturfaktor. 


Wie die Lichtassimilationskurven der Abb. 2—5 zeigen, ist eine 
Lichtstärke von 8000 Lux in den meisten Fallen groB genug, um unter 
den gewählten Versuchsbedingungen eine maximale Assimilation zu 
leisten. Die Temperaturabhangigkeit der apparenten Assimilation wurde 
daher bei dieser Lichtstärke bestimmt. Größere Lichtstärken wurden 
nicht gewählt, da der Zeitfaktor um so früher einsetzt, je stärker die 
Belichtung ist. Bei 8000 Lux zeigt die Assimilation auch eine befrie- 
digende Konstanz, wie im vorigen gezeigt wurde. 

Die Assimilationsmessungen wurden ferner bei optimalem Wasser- 
gehalt der Objekte, d.h. bei 200—500% des Trockengewichts (vgl. 
Abb. 1), vorgenommen, und die Temperaturatmungskurve wurde auch 
bei diesen Werten des Wassergehalts festgestellt. 

Die Temperaturatmungskurve ist bei sämtlichen untersuchten Moos- 
arten etwa dieselbe, und sie stimmt mit der von Paauw (1932, S. 563) 
bei Hormidium und von LunpEGARDH (1924, S. 208) bei Kartoffelblättern 
gefundenen überein. Andere Abweichungen und Schwankungen als 
diejenigen, die durch die technischen Fehler (s. Abb. 2—3) bedingt 
worden sind, waren nicht zu bemerken. 

Einen ebenso regelmäßigen Verlauf zeigen die als Optimumkurven ge- 
stalteten Temperaturkurven der apparenten Assimilation. Abweichungen, 
die vorhanden sind, liegen auch hier innerhalb der Grenzen der tech- 
nischen Fehler, wie die Abb. 3—5 zeigen. Die Moose stimmen auch in 
dieser Hinsicht mit Hormidium (PAAUW a. a. O., S. 558) und außerdem 
mit Prunus (MATTHAEI 1905) überein, nur mit dem Unterschied, daß die 
Kurven bei den Moosen gegen die Abszisse konkav, bei Hormidium und 
Prunus dagegen konvex verlaufen. SMYTH (1934, S. 800) hat die Tem- 
peraturabhängigkeit der Assimilation bei Peltigera polydactyla fest- 
gestellt, und die von ihm gefundene Kurve ist von demselben Typus 
sowohl betreffs Form als Regelmäßigkeit wie diejenige der Moose. Auch 
Fichte und Kiefer, die ich früher (1923) untersucht habe, reihen sich 
hier ein. 

In den erwähnten Arbeiten sind die Assimilationsmessungen stets 
bei erhöhter CO,-Konzentration angestellt worden, und die Ergebnisse 
sind daher nicht ohne weiteres mit den an den Moosen gewonnenen 
Größen vergleichbar. Zwar gibt es auch Assimilationsmessungen bei 
normaler CO,-Speisung. So hat Stocker (1927, S. 374) an Umbilicaria 
pustulata eine Temperaturabhängigkeit der beiden Vorgänge gefunden, 
die mit derjenigen der Moose in der Hauptsache übereinstimmt. Seine 
Ergebnisse an Lobaria pulmonaria weichen aber grundsätzlich davon ab. 

Zwischen den Meeres- und Süßwasseralgen, die EHRKE (1931) unter- 
sucht hat, und den Moosen scheint auch eine Übereinstimmung zu be- 
stehen. EHRKE ist aber der Meinung, daß die Temperaturkurven nicht 
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egelmäßig, sondern wellenférmig verlaufen. Da er aber nicht angibt, 
einen wie groBen Anteil die Analysenfehler und etwaige Material- 
schwankungen an diesen Wellen haben, isv >s nicht möglich, etwas über 
ihre Natur auszusagen. 

Urtsisuchungen bei atmosphäris cher Koh!:nsäurekonzentration wur- 
den in einigen Fällen auch an siomataführ-nden Pflanzen angestellt. 
Da aber die Spaltweite nieme 3 längere Zei: unverändert bleibt und, 
wie ich andernorts (1935) ge::sıgt habe, jede 4 aderung, vor allem bei den 
ziedrigsten Offnungsw2iven, die Assimilationsgröße erheblich beeinflußt, 
so haben derartige Untersuchungen mit viel größeren Schwierigkeiten als 
die obenerwähnten zu kämpfen. In diesen Materialschwankungen sowie 
auch in den technischen Fehlern ist wohl die Ursache der beträchtlichen 
Streuung der experimentellen Größen derartiger Messungen zu suchen. 

Durchgehends sind bei Untersuchungen dieser Art Optimumkurven 
gefunden worden (LUNDEGÄRDH 1924, 1927; STÄLFELT 1924; JOHANSSON 
1926; WALTER 1927; Yosxir 1927; BELJAKoFF 1930). Da das Herab- 
sinken der Assimilation in manchen Fällen erst bei relativ hohen Tem- 
peraturen einsetzt, ist es aber fraglich, ob nicht ein Spaltenschluß als 
Folge der erhöhten Transpiration mitgewirkt hat. Jedenfalls hat Jo- 
HANSSON (a. à. O., S. 200, 209) den Kurvenverlauf der von ihm unter- 
suchten Farne auf diese Weise erklärt. Im übrigen sollen die Kurven 
nach LunpEGARDH (a. a. O.), WALTER (a. a. O.), Yosum (a. a. O.) und 
BELJAKOFF (a.a.O.) wellenförmig verlaufen. Betreffs BELJAKOFFs 
Untersuchung ist jedoch von BoysEN-JENSEN (1932, S. 32) gezeigt wor- 
den, daB die Assimilationswerte durch eine stetig ansteigende Kurve 
ausgeglichen werden können!. 

Die Lage des Temperaturoptimums der apparenten Assimilation 
der von mir untersuchten Moosarten ist in Tabelle 3 angegeben und 
beträgt bei den gewählten Versuchsbedingungen (8000 Lux und opti- 
malem Wasser) durchschnittlich 18,2°. 

Aus den ausgeglichenen Kurven der Abb. 2—5 sind die Temperatur- 
koeffizienten (Q,,) der Atmung und der apparenten Assimilation berechnet 
worden. Die CO,-Umsetzung der beiden Vorgänge wurde auch summiert 
und das Q,, dieser Summen berechnet. Es soll jedoch ausdrücklich 
betont werden, daß diese Summen, aus im vorigen erwähnten Gründen, 
nicht der reellen Assimilation gleichzusetzen sind. Die Größen sämt- 
licher Koeffizienten sind in Tabelle 4 angeführt worden. 

Der Atmungskoeffizient fällt anfangs mit steigender Temperatur, um 
später bei den höheren Temperaturen zu steigen. Diese Anstiegphase ist 
nur bei Ptilium und Hylocomium proliferum erreicht worden. Bei den 


1 Dieser Einwand scheint auch für die Arbeit Yosaus zu gelten. Werden die 
von YosuHıı a. a. O. in Tabelle 1, S. 648 gefundenen Werte graphisch gezeichnet, 
so ergibt sich, daß die von ihm angegebenen Optima statistisch nicht stichhaltig 
sind. 
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übrigen Objekten würde eine derartige Steigerung erst bei noch höheren 
Temperaturen eingetreten sein, was aus der Verschiebung der Größen 
hervorgeht. VAN DER PAAUW (a. a. O., S. 564) findet bei Hormidium die 
Koeffizienten 2,09, 1,91 und 1,85 in den Temperaturgebieten 10—20°, 
15—25° und 20—30°, d.h. dieselbe Abnahme der Größen und dieselbe 
Verschiebung, die wahrscheinlich auch hier in eine Steigerung der Größen 
übergehen würde, falls die Versuche bei noch höheren Temperaturen 
fortgesetzt würden. Der Atmungskoeffizient vom Chamaenerium lati- 
folium ist nach MÜLLERs Untersuchung (a.a.O., S.31) bei 0—10°, 
2,0 und bei 10—20° 2,5. Hier scheint folglich die Steigerung des Koeffi- 
zienten schon bei 10° eingetreten zu sein. 

Bei gleichmäßiger Erhöhung der Temperatur wird folglich das Q,, 
der CO,-Ausscheidung in zweifacher Weise verändert: zuerst Abnahme, 
dann Anstieg. Über die Ursache dieser Umkehrung des Koeffizienten- 
verlaufs läßt sich nichts mit Sicherheit sagen. Möglicherweise handelt 
es sich jedoch nur um sekundäre Umstände. 

Der Temperaturquotient der Assimilation nimmt bei steigender Tem- 

eratur ab, und dies gilt sowohl, wenn der Quotient aus der apparenten 
Assimilation, als wenn er aus der Summe der apparenten Assimilation und 
der Dunkelatmung berechnet wird (Tabelle4). Diese Abnahme ist mehrmals 
festgestellt worden, wie Tabelle 5 zeigt. Es geht aber nicht immer klar 
hervor, ob die Quotienten aus der apparenten Assimilation oder aus 
der „reellen Assimilation‘‘ berechnet worden sind. Die älteren Versuche 
sind übrigens bei hohen CO,-Konzentrationen angestellt worden, was eine 


Tabelle 4. Temperaturkoeffizienten (Q,,) der apparenten Assimilation 
und der Dunkelatmung, nach den ausgeglichenen Kurven berechnet. 


























0—10° 5—15° 10—20° | 15—25° | 20—30° 

Hylocom. prolif. . . Ass. 1,56 1,32 1,13 0,93 0,74 
Atm. 2,38 2,03 1,90 1,91 2,01 

Ass. + Atm. 1,64 1,41 1,25 1,11 1,05 

Hylocom. triquetr. . . Ass. 1,43 1,23 1,00 0,78 0,60 
Atm. 2,72 2,16 1,93 1,79 1,66 

Ass. + Atm. 1,59 1,39 1,21 1,05 0,97 

Hylocom. squarr. . . Ass. 1,37 1,13 0,87 0,65 
Atm. 2,66 2,22 1,91 1,73 

Ass. + Atm. 1,58 1,35 1,15 1,02 

Hylocom. pariet. . . Ass. 1,52 1,32 1,13 0,99 0,60 
Atm. 2,87 2,25 1,94 1,78 1,74 

Ass. + Atm. | 1,73 1,52 1,34 1,19 1,03 

WERE Ch...» =. + Ass. 1,43 1,28 1,15 0,97 0,69 
Atm. 2,30 2,07 1,95 1,98 2,13 

Ass. + Atm. 1,52 1,39 1,28 1,17 1,05 

Sphagn. Girg.. . . - Ass. = 2,67 1,35 0,92 0,66 
Atm. 2,63 2,28 1,97 1,84 

Ass. + Atm. 2,66 1,55 1,18 1,04 
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Erhöhung der Koeffizienten zur Folge gehabt hat. Es kann somit nicht 
aus einem Vergleich der Koeffizienten geschlossen werden, daß die Moose 
niedrigere Koeffizienten als die übrigen untersuchten Pflanzen haben. 


Tabelle 5. Temperaturquotient (Q,) der Assimilation. 





























co,- 
Pflanze Konz. 0—10° | 5—15° | 10—20°| 15— 25° | 20— 30° Autor 
ew FOR ? 2,40 2,12 — 1,76 | MarrHazı 1905 
xurken . . ene — J 3,86 2,06 1,60 
Kartoffeln... . | 1,22] — | 56 | 2,47 | 168 | 2,06 || Lunpreaxpu 
Tomaten. . . .-|:122 - 6,4 2,9 1,93 1,64 Pr 
Chlorella . . . . |Über-|4,7bis| — 2,1 2,0 1,6 | Warsure 1919, 
schuB| 5,0 . 259 
Hormidium . . . | Uber- 2,77 2,24 1,96 1,87 | Paauw 1932, 
schuB S. 559 
Usnea dasypoga . | 0,03 | 2,65 | 1,30 | 0,97 | 0,73 | 0,43 | SrAzrecr 1937 
Cladonia silv.. . | 0,03 | 2,42 1,74 1,04 0,69 0,63 
Ramal. frax. . . | 0,03 | 1,55 | 1,33 1,15 0,93 0,62 
dd subfar. . | 0,03 | 1,95 1,21 1,03 0,89 0,68 
Umbilicaria pust. | 0,03 1,40 1,09 0,86 0,68 0,48 
Evernia prun. . | 0,03 | 2,07 1,49 1,14 0,86 0,75 
Cetraria isl. . . | 0,03 | 1,08 1,06 0,81 0,61 0,46 
Peltigera aphtosa | 0,03 1,06 1,23 1,14 0,89 0,73 
Cetraria glauca . | 0,03 | 1,0 1,00 | 0,84 0.69 0,62 


Um das Bild zu ergänzen, sind in Tabelle 5 auch die Koeffizienten 
einiger von mir untersuchten Flechtenarten aufgenommen. Diese sollen 
aber andernorts besprochen werden. 

Aus den Abb. 2—5 ist ferner das Verhälinis apparenter Assimilation: 
Dunkelatmung (A,/Rqa-Quotient) berechnet worden. Dieser Quotient 
sinkt bei steigender Temperatur, wie Tabelle 6 zeigt. Knıep (1914) fand 
dieselbe Verschiebung des Quotienten bei Fucus, und sie ist später von 
ERRKE (1931, S. 244) -bei anderen Meeresalgen und von MÜLLER (1928, 
S. 31) bei arktischen Phanerogamen festgestellt worden. Die erwähnten 
Autoren sehen in dieser Verschiebung des Quotienten einen ökologischen 
Faktor und meinen, daß der Quotient als ein Ausdruck für die Nahrungs- 
ökonomie der Pflanzen aufgefaßt werden kann (MÜLLER a. a. O., 8. 32), 
sowie daB die Ernährung dieser Pflanzen mit abnehmender Temperatur 
sich günstiger gestalten wird (EHRKE a. a. O., S. 244). Harper (1915) 
hat auch diese Frage behandelt. Aus seinen Untersuchungen über den 
Gaswechsel bei Fucus serratus zieht er den SchluB, daB die Atmung 
durch Temperaturerniedrigung bei schwachem Licht rascher sinkt als 
die Assimilation, und daB die Alge sich daher bei schwachem Licht und 
niedriger Temperatur viel besser ernähren kann als bei hôherer Tem- 
peratur. Es scheint ihm klar, daB Pflanzen mit einem derartigen Stoff- 
wechsel prädestiniert sind, die kalten, lichtarmen Meere der Polarzone 
zu bevölkern. Er fügt aber hinzu, daß eine Erklärung, weshalb nur 
bestimmte Algen im Eismeer vorkommen, doch nicht damit gegeben 
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ist, denn SüBwassercladophoren, die er untersucht hatte, zeigten ein 
ganz gleiches Verhalten wie Fucus (a. a. O., S. 281). 


Tabelle 6. Die Abhängigkeit des Quotienten Ay/Ba 
(apparente Assimilation :Dunkelatmung) von der Temperatur. 



































Temperatur °C 
0 5 10 15 20 25 30 
Hylocom. prolif. . . . . . 8,3 6,6 5,4 4,3 3,2 2,1 1,20 
à triquetr. . . . .| 6,8 4,8 3,6 2,7 1,9 1,2 0,67 
” squarr. . . . . . _ 6,3 3,8 2,8 1,9 1,3 0,72 
.» TE wat 9), 5,5 3,9 2,9 2,3 1,7 1,2 0,48 
Wee os oho ss LL. 8,6 6,7 5,3 4,1 3,1 2,0 1,00 
Sphagnum Girg. . . . . . = 3,3 3,6 2,9 2,1 1,4 | 0,76 
Mittel] 7,3 5,3 4,1 3,2 2,3 1,5 0,81 


In den erwähnten Untersuchungen sind die berechneten Größen des 
Verhältnisses Assimilation : Atmung leider sehr spärlich. Im allgemeinen 
wurden nur zwei Temperaturen gewählt. Eine Übersicht der Verschie- 
bung des Koeffizienten über ein größeres Temperaturgebiet, wie bei 
den Moosen, ist daher vorläufig in nur beschränktem Maße möglich. 
Vor allem mangelt es an Untersuchungen über die stomataführenden 
Pflanzen. Es gibt meines Wissens nur zwei Fälle, wo die Abhängigkeit 
der Atmung und der Assimilation bei so vielen Temperaturen festgestellt 
worden ist, daß die Möglichkeit besteht, ein vollständiges Bild der ganzen 
Temperaturreihe zu erhalten. Es sind dies die Untersuchungen, LUNDE- 
GÄRDHs (1924, S. 208, 218, 228, 230) an den Kartoffelblättern und Jo- 
HANSSONs (1926, S. 155, 199, 222, 233) an Dryopteris austriaca. Aus den 
veröffentlichten Befunden dieser Autoren habe ich das Verhältnis Assi- 
milation : Respiration bei verschiedenen Temperaturen berechnet und 
mit entsprechenden Quotienten der von mir untersuchten Moose und 
Flechten in Abb. 6 dargestellt. Die Algenkurve ist aus den Angaben 
EHrkes (1931, S. 254, 255) für Enteromorpha compressa, Fucus serratus, 
Delesseria sanguinea, Cladophora spec. und Fontinalis antipyretica be- 
rechnet worden. 

Abb. 6 zeigt, daß die Temperaturabhängigkeit des A/R-Quotienten bei 
Solanum und Dryopteris eine ganz andere ist als bei den untersuchten 
Moosen, Flechten und Algen. Solanum hat ein Optimum zwischen etwa 
10 und 25° C. Das Optimum von Dryopteris liegt etwas höher, wahrschein- 
lich als Folge der hohen CO,-Konzentration (1,4%), die bei den Assi- 
milationsmessungen verwendet wurde. Die übrigen Versuchsreihen sind 
bei der natürlichen CO,-Speisung der Pflanzen vorgenommen worden. 
Bei Moosen, Flechten und Algen liegt aber das Optimum bei 0° oder bei 
noch niedrigeren Temperaturen. Die Kurven stellen Durchschnittswerte 
dar, aber auch bei den einzelnen Moosarten (Tabelle 6) sind keine Optima 
oberhalb 0°C zu verzeichnen, Sphagnum Girgensohnii vielleicht aus- 
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genommen. Bei den Flechten gibt es aber Fille, wo einzelne Arten Optima 
bei Temperaturen über 0° C aufweisen, wie andernorts gezeigt wird (1937). 

In physiologischer Hinsicht besteht wohl kein Unterschied zwischen 
den A/R-Temperaturkurven. Ihre ökologische Bedeutung ist jedoch 
tatsächlich grundsätzlich verschieden, da der Quotient mit steigender 
Temperatur bei Solanum und Dryopteris wächst, wenn er bei den Algen, 
Moosen und Flechten abnimmt (Abb. 6). Man muß daher den oben- 
erwähnten Autoren beistimmen, wenn sie meinen, daß Pflanzen, deren 
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Abb. 6. Die Abhängigkeit des Quotienten Aa/R« von der Temperatur bei a Moosen (Durch- 
schnitte der in Tabelle 6 angegebenen GrôBen), b Flechten (Durchschnitte von 8 verschie- 
denen Flechtenarten, berechnet aus einer andernorts [1937] veröffentlichten Untersuchung), 
e Algen (Durchschnitte von 5 verschiedenen Arten [s. Text], berechnet aus den Angaben 
EHRKES [1931, S. 254, 255]. d Dryopteris austriaca (berechnet aus den Angaben JOHANSSONS 
(1926, S. 155, 199, 222, 233] und e Kartoffelblätter (berechnet aus den Angaben 
LUNDEGARDHs [1924, S.208, 218, 228, 230)). 

A/R-Quotient bei Temperaturerniedrigung wächst, für ein Leben in 
kälteren Gegenden prädestiniert sind. In dem Anwachsen des Koeffi- 
zienten haben diese Pflanzen ein Hilfsmittel, wodurch die ungünstigen 
Folgen einer Temperatursenkung einigermaßen verhindert werden können. 
Der Koeffizient darf aber nicht als ein Ausdruck der Ökonomie der Assi- 
milationsorgane aufgefaßt werden. Er ist nicht brauchbar, wenn es gilt, 
die Ökonomie des Gasaustausches bei den Pflanzen zu vergleichen. Dazu 
sind nicht nur die Größen der Assimilation und der Atmung erforderlich, 
sondern auch die Zeitdauer dieser Vorgänge. D.h. es müssen außer der 
apparenten Assimilation und der Dunkelatmung auch das Tagesnetto und 
das Jahresnetto der Assimilation herangezogen werden. Daß die Ergebnisse 
dabei ganz anders ausfallen müssen, als wenn nur mit den A/R-Quotienten 
gerechnet wird, ergibt sich von selbst. 

In welcher Weise das Tagesnetto bei Änderung der Assimilationszeit 
verändert wird, soll die folgende Überlegung zeigen. 
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Kehren wir zu den Temperaturkurven der apparenten Assimilation 
und der Dunkelatmung (Abb. 2—5) zurück. Die apparente Assimilation 
gibt den Nettogewinn einer Assimilationsperiode an, sie kann in einem 
Spezialfall auch das Tagesnetto bedeuten, und zwar dann, wenn die 
Assimilation 24 Stunden pro Tag dauert. Daß es tatsächlich Fälle 
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Abb. 7. Hylocomium proliferum. 
Die Beziehung zwischen dem Tagesnetto 
des Gasaustausches und der Temperatur. 
„Tagesnetto‘“ = maximaler Nettogewinn 
der Kohlensä imilati in mg CO, 
pro Gramm Trockengewicht und Tag 
(24 Stunden). Die Kurvennummern geben 
gleichzeitig die Anzahl Stunden der Assi- 
milation pro Tag an, z. B. 3 = 3 Stunden 
Assimilation und 21 Stunden Dunkel- 
atmung pro Tag, 6 = Stunden Assimila- 
tion und 18 Stunden Dunkelatmung pro 
Tag usw. Die Optima sind durch eine 
gestrichelte Linie miteinander verbunden. 





gibt, wo die Pflanzen auch in den 
hellen Nächten des hohen Nordens 
assimilieren, geht aus dem Befund 
MüÜLLers (1928, S.29) hervor, wonach 
auf Grönland Chamaenerium latifo- 
lium auch um 24 Uhr eine schwach 
positive apparente Assimilation hat- 
te. Was in den Abb. 2—5 zwischen 
der Assimilations- und der Atmungs- 
kurve liegt, ist das Tagesnetto pro 
Stunde bei 12stiindiger Assimilation 
pro Tag, vorausgesetzt, daB wir mit 
gleichen Temperaturen fiir Tag und 
Nacht rechnen. Werden die Größen 
dieses Tagesnettos bei den ver- 
schiedenen Temperaturen berechnet, 
sogeben sie ganz wie die Größen der 
apparenten Assimilation eine Opti- 
mumkurve. Die Optima der beiden 
Kurven treffen jedoch nicht bei 
denselben Temperaturen ein. Bei 
12stiindiger Assimilation pro Tag liegt 
das Temperaturoptimum des Tages- 
nettos niedriger als dasjenige der 
apparenten Assimilation, und da 
diese dem Tagesnetto bei 24stündiger 
Assimilation pro Tag gleichgesetzt 
werden kann, muß geschlossen wer- 
den, daß das Temperaturoptimum des 
Tagesnettos mit der Assimilations- 
dauer pro Tag verschoben wird. Um 
dies in übersichtlicherer Weise darzu- 


stellen, ist das Tagesnetto bei verschiedenen Temperaturen und ver- 


schiedenen Assimilationszeiten berechnet und 


sammengestellt worden. 


in den Abb. 7—8 zu- 


In Abb. 7—8 wurden als Assimilationszeiten 3, 6, 12, 18 und 24 Stun- 
den pro Tag gewählt. Das Tagesnetto ist als der Unterschied zwischen 
der apparenten Assimilation der Lichtstunden und der Atmung während 


der Dunkelstunden berechnet worden. 
30° Temperatur und einer Tagesassimilation von 18 Stunden beträgt 


Seine Größe beispielsweise bei 
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bei Hylocomium proliferum (Abb. 3b) 18 x 2,3— 6 x 1,86 = 30,24 mg 
pro Tag. 

Es geht aus den Abb. 7—8 hervor, daß die Tagesausbeute der Assi- 
milation ein Temperaturoptimum hat, und daß dieses Optimum mit ab- 
gekürzter Assimilationszeit pro Tag auf niedrigere Temperaturen ver- 
schoben wird. Dieselbe Verschiebung wurde bei allen untersuchten Moos- 
arten gefunden. Dagegen tritt sie nicht bei den entsprechenden Kur- 
ven der Kartoffelblätter auf, wie ich durch eine auf LUNDEGÄRDHs 
(a. a. O.) Angaben gegründete Berechnung gefunden habe. Die Ursache 
dürfte wohl darin liegen, daß die „ 
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Kartoffelblätter im Verhältnis zu 
den Assimilationsgrößen viel nied- 
riger als die entsprechenden Grö- u 


Ben bei den Moosen liegen, so 
daß der Nettogewinn der Kar- 


XL # 
toffelblätter durch die Dunkel- _. Lag N N 








12 
atmung nur unbeträchtlich be- 3 ; a ur 
einflußt wird. 8 7 

4 
Eine Verkürzung der Assimi- © vn ie’ j N 
lationszeit hat natürlich ferner 
eine Abnahme des Tagesnettos Ns 





zur Folge, und die Abb. 7—8 2 
zeigen, daß diese Abnahme sehr 
groß ist. Es muß jedoch bemerkt 

















werden, daß die absoluten Werte + 4 Inutiinatih ad UH 
der Kurven 3—18 zu niedrig aus- Ah 6; Willen Hk. 
gefallen sind, weil Atmung und Erklärung s. Abb. 7. 


Assimilation bei denselben Tem- 

peraturen gemessen sind. Die Atmungsgrößen sollten, streng genommen, 
während der Nachtstunden und folglich bei niedrigeren Temperaturen als 
die Assimilation bestimmt werden. Da die hier gegebene Darstellung 
jedoch nur das Prinzipielle angeben soll, habe ich keinen Anlaß ge- 
funden, eine willkürliche Verminderung der Atmungstemperaturen 
vorzunehmen. 

Die in den Abb. 7—8 dargestellten, weitgehenden Verschiebungen 
zwischen Assimilationszeit und Dunkelzeit sind keine anderen als die- 
jenigen, die die Lichtverhältnisse während des Jahres für Moose und 
andere wintergrüne Pflanzen der nördlichen Gegenden bezeichnen. 
Auf dem Breitengrad Stockholms ist die Tageslänge (zwischen Sonnen- 
aufgang und Sonnenuntergang) im Monat Dezember etwa 6 Stunden, 
im Monat Juni 18 Stunden. Die Lichtverhältnisse, die den Moosen auf 
diesem Breitengrad zur Verfügung stehen, sind folglich derart, daß die 
Tagesausbeute der Assimilation durch den Spielraum zwischen den 
Kurven 6 und 18 der Abb. 7—8 angegeben wird. 
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Mit der Abnahme der T-:eslänge sinkt auch die Temperatur z.B. 
in Stockholm von + 17,4° (um 14 Uhr) im Monat Juni bis auf — 1,3° im 
Dezember. Die “bb. 7—8 zeigen nun, daß die Optima des Tagesnettos 
den Licht- und Temperaturverhältnissen derart angepaßt sind, daß sie 
stets bei der herrschenden Temperatur oder in deren Nähe eintreffen. 
Darin stimmen sämtliche untersuchten Moose in der Hauptsache überein, 
wie aus Tabelle 7 ersichtlich ist. 


Tabelle 7. Die optimale Temperatur der Tagesausbeute 
bei Tageslängen von 18, 12 und 6 Stunden, verglichen mit den 
durchschnittlichen Tageslängen und Temperaturen Stockholms 
im Juni, September und Dezember. 






























Juni September Dezember 
Mittlere T: ‚ Stunden. à 18 12 6 
Mittlere Temperatur um 14 Uhr, °C. 17,4 14,1 — 1,3 
Optimale Tem en Ass.-Nettos bei 
den angege Tageslängen 
H ylocomium groliferems sn di 19 14 46 
“ triquetrum ....... 14—16 10 <0 
ra squarrosum ....... 16 13 <4 
„ parietinum ......- 16 12 < 0 
Ptilium crista castrensis . . . . . . . 18 13 < 0 
Sphagnum Girgensohnii . . . . . . . 17 14 11 


Für Gegenden, die nördlicher als Stockholm liegen, müssen wir mit 
noch längeren Sommertagen und noch kürzeren Wintertagen rechnen 
und folglich auch mit einer weiteren Verschiebung der Optima gegen die 
Kurven 24 und 3. 

Pflanzen wie die Moose, deren Tagesnetto durch Abkürzung des Tages 
und Erniedrigung der Temperatur vermindert wird, sind folglich imstande, 
ihren A,/R,- Quotienten derart zu verändern, daß dadurch der Erniedrigung 
des Tagesnettos in zweifacher Weise entgegengewirkt wird. Erstens wächst 
der A,/R,- Quotient, wodurch die Verluste an Atmungsmaterial relativ 
niedriger ausfallen, zweitens wird das Temperaturoptimum des Tages- 
nettos den herrschenden Temperaturen angepaßt. 

Die Verschiebungen der Optima sind durch die Formen der Temperatur- 
assimilationskurve und der Temperaturatmungskurve verursacht. Wegen 
der Form der Temperaturatmungskurve (vgl. Abb. 2—5) muß jede 
Verlängerung der Dunkelatmung das Assimilationsnetto relativ mehr 
bei den höheren Temperaturen als bei den niedrigen vermindern. Bei 
Verlängerung der Dunkelatmung wird folglich der an den höheren Tem- 
peraturen liegende Schenkel der Optimumkurve schneller als derjenige der 
niedrigeren Temperaturen herabsinken, d.h. das Optimum wird nach 
den niedrigen Temperaturen hin verschoben. Aus dieser Überlegung folgt, 
daß auch eine Erniedrigung der Assimilation zu demselben Ziel führen 
kann. Bisher gibt es aber keine Untersuchung, die in dieser Hinsicht Be- 
rechnungen über die Folgen einer Assimilationserniedrigung gestatten. 
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Durch die Beziehungen zwischen Assimilation und Atmung ist auch, 
wie ich andernorts (1936) gezeigt habe, das Temperaturoptimum der 
apparenten Assimilation bedingt worden. Das Fallen dieser Kurve bei 
den héheren Temperaturen ist die Folge der gesteigerten Lichtatmung, 
deren Größe diejenige der Dunkelatmung übertrifft. BLACKMAN (1905) 
hat bekanntlich das Entstehen des Optimums der Temperaturassimi- 
lationskurve damit erklärt, daß ein inaktivierender oder zerstörender 
Vorgang einsetzt, der mit steigender Temperatur wächst. Dieser Vor- 
gang scheint bei den Moosen mit der Lichtatmung identisch zu sein. 

In welchem Maße das Temperaturoptimum der apparenten Assi- 
milation bei den höheren Pflanzen durch die Lichtatmung bedingt ist, 
kann noch nicht festgestellt werden. Da aber die Lichtatmung, wie 
schon bemerkt wurde, beträchtlich stärker als die Dunkelatmung ist, 
erscheint es nicht unberechtigt, anzunehmen, daß das Optimum der 
Assimilation auch bei diesen Pflanzen als die Folge einer gesteigerten 
Atmung entstehen kann. Dieser Schluß wird nicht durch den Umstand 
entkräftet, daß das Optimum manchmal durch einen in die Assimilation 
eingreifenden Zeitfaktor oder durch einen bei den höheren Temperaturen 
einsetzenden Spaltenschluß (JoHansson 1926, S.209) bedingt werden kann. 

Wir müssen jedenfalls damit rechnen, daß die Kurve der Lichtatmung 
von derselben Form wie diejenige der Dunkelatmung ist, daß sie aber 
auf einer höheren Stufe der Skala liegt. Die Lichtatmung muß folglich 
die Lage des Temperaturoptimums der apparenten Assimilation beein- 
flussen, und zwar in derselben Weise, wie die Dunkelatmung auf das 
Optimum des Tagesnettos einwirkt. Jede Änderung des Verhältnisses 
zwischen reeller Assimilation und Lichtatmung wird eine Verschiebung 
des Temperaturoptimums der apparenten Assimilation mit sich bringen. 
Wird z.B. die Assimilation durch irgendeine Ursache vermindert, so 
muß das Optimum der apparenten Assimilation auf eine niedrigere 
Temperatur verschoben werden. 

Eine derartige Verschiebung ist tatsächlich auch gefunden worden. 
LunprGArpDH (1924, S. 218; 1927, S. 288) findet bei Blättern von Kar- 
toffel und Zuckerrübe, daß das Temperaturoptimum auf niedrigere 
Temperaturen zurückgeht, wenn die Assimilation durch Abnahme des 
Lichtes oder der CO,-Konzentration vermindert wird. Dieselbe Er- 
scheinung ist später von MÜLLER (1928, S. 34) an Salix glauca und 
Chamaenerium latifolium und von EHRKE (1931) an Meeres- und Süß- 
wasseralgen festgestellt worden. Nach EHRKE (a. a. O., S. 276) ist die 
Lage des Optimums nicht fixiert. Es „hängt von der jeweiligen Kom- 
bination der Außenfaktoren (in diesem Falle von Licht und Temperatur) 
ab, und zwar so, daß bei Abnahme des Lichtes sich das Optimum in tiefere 
Temperaturregionen verschiebt“. Bei den Algen ist die Dunkelatmung 
im Verhältnis zu der Assimilation sehr groß, und es unterliegt daher in 
diesem Falle keinem Zweifel, daß die Verschiebung gerade durch die 
Veränderung des Verhältnisses zwischen der reellen Assimilation und der 
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Lichtatmung entsteht. Bei den von LunpgGARDH und MÜLLER unter- 
suchten Pflanzen ist die Dunkelatmung allerdings im Vergleich mit der 
Assimilation geringer als bei den Algen und Moosen, es muB aber 
beriicksichtigt werden, daB die Verschiebung der Optima bei einer nur 
schwachen Assimilation festgestellt wurde, und da die Lichtatmung, wie 
schon bemerkt, beträchtlich stärker ist als die Dunkelatmung, so scheint 
der Schluß berechtigt, daß auch in diesen Fällen die Verschiebung der 
Optima in den veränderten Verhältnissen zwischen reeller Assimilation 
und Lichtatmung ihren Grund hat. 


Zusammenfassung. 

Die Kohlensäureassimilation wurde bei Hylocomium proliferum, 
H. squarrosum, H. parietinum und Sphagnum Girgensohnii in strömender 
Luft und bei dem atmosphärischen CO,-Gehalt untersucht. Gleichzeitig 
wurde die Atmungsgröße gemessen. 

Durch die Hydratur der Pflanzen wird die Assimilation in zweifacher 
Hinsicht beeinflußt. Erstens wirken die höchsten und niedrigsten Werte 
des Wassergehalts begrenzend, so daß die Beziehung zwischen Assi- 
milation und Wassergehalt eine Optimumkurve gibt. Zweitens werden 
die photosynthetischen Vorgänge bei den höchsten Wasserdefiziten 
inaktiviert. Die Höchstleistung der Assimilation tritt daher nach Be- 
wässerung der Pflanzen nicht sofort ein, sondern erst nach einer Akti- 
vierungsperiode, die je nach der Länge der vorausgegangenen Trocken- 
periode Minuten, Stunden oder sogar Tage dauert. 

Durch Wassermangel und durch die Inaktivierung der Assimilation 
wird die effektive Assimilationszeit während des Sommerhalbjahres 
z.B. in Südschweden etwa bis auf die Hälfte abgekürzt. Nur in den 
Regenperioden und während der darauffolgenden Austrocknung sind 
die Moose befähigt zu assimilieren. Bei kürzeren Regengüssen sowie 
auch bei der Taubildung haben die Moose nicht Zeit genug, die Akti- 
vierung ganz durchzuführen, und eine Wasserspeisung in dieser Form 
bleibt daher relativ wertlos. 

Ein Vergleich zwischen den Lichtansprüchen der verschiedenen Ver- 
suchspflanzen wird auf Kompensationspunkt und Halbwert gegründet. 
Unter Halbwert wird diejenige Lichtstärke verstanden, die die Hälfte 
der bei optimaler Lichtstärke und unveränderten Größen der übrigen 
Assimilationsfaktoren erreichten Assimilation leisten kann. Bei diesem 
Vergleich wird zwischen den Lichtansprüchen der Assimilation und den 
Lichtansprüchen der Pflanze, d.h. den Ansprüchen der Pflanze an die 
Produktivität des Assimilationsmechanismus, unterschieden. 

Die Lichtanspriiche der Assimilaticn sind bei den Moosen auffallend 
groß, Halbwerte und Kompensationspunkte liegen nämlich beträchtlich 
höher als bei anderen Schattenpflanzen. 

Lichtersparende Organisationen werden nicht durchgeführt — eine 
Schattenadaption des Assimilationsmechanismus kommt nur in den 
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dunkelsten Herbstmonaten vor und ist übrigens nur unbeträchtlich. 
Aus diesem Umstand und aus der Tatsache, daB die lichtadaptierten 
Formen, d.h. diejenigen, die die höchsten Halbwerte aufweisen, nicht 
stärker als die schattenadaptierten assimilieren, wird der Schluß gezogen, 
daß die Pflanzen nur geringe Ansprüche an die Produktivität der Assi- 
milation stellen, so daß die Assimilation in obiger Weise mit dem Licht- 
faktor verschwenderisch umgehen kann. Dank ihren geringen Ansprüchen 
an die Assimilation sind die Moose befähigt, an schattigen Standorten 
zu gedeihen, obwohl der Assimilationsmechanismus selbst relativ große 
Lichtansprüche aufweist. 

Die Temperaturabhängigkeit der apparenten Assimilation und der 
Atmung wurde bei etwa 0—30° C untersucht und weist bei sämtlichen 
Moosarten einen ganz regelmäßigen Verlauf auf. Wellenförmige Schwan- 
kungen kommen nicht vor. Der Temperaturquotient (Q,,) der Assi- 
milation sinkt mit steigender Temperatur. Der Atmungsquotient fällt 
zunächst mit steigender Temperatur, um später bei den höheren Tem- 
peraturen zu steigen. Das Verhältnis apparente Assimilation : Dunkel- 
atmung (A,/R,-Quotient) nimmt mit steigender Temperatur ab und hat 
sein Optimum bei 0° oder bei noch niedrigeren Temperaturen. Durch 
den Anstieg dieses Quotienten wird den ungünstigen Folgen einer Tem- 
peratursenkung einigermaßen entgegengewirkt. 

Aus den Temperaturkurven der Dunkelatmung und der apparenten 
Assimilation wurde die Tagesausbeute des Gasaustausches, und zwar bei 
verschiedenen Längen von Tag und Nacht und bei verschiedenen Tem- 
peraturen berechnet. Die Beziehung Tagesausbeute : Temperatur folgt 
einer Optimumkurve. Mit verkürzter Tageslänge sinkt das Optimum 
auf niedrigere Temperaturen. Bei der Verkürzung der Tageslänge und 
der gleichzeitig stattfindenden Temperatursenkung, die im Sommer 
und Herbst eintreten, wird das Temperaturoptimum des Tagesnettos 
derart verschoben, daß es stets bei der herrschenden Temperatur oder in 
deren Nähe eintrifft. Auch durch diese Anpassung des Gasaustausches 
wird den ungünstigen Folgen der Temperatursenkung zum Teil vor- 
gebeugt. 
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BEITRAGE ZUR PHYSIOLOGIE 
SAPROTROPHER ALGEN UND FLAGELLATEN. 


3. Mitteilung: 
DIE STELLUNG DER AZETATFLAGELLATEN IN EINEM 
PHYSIOLOGISCHEN ERNAHRUNGSSYSTEM. 
Von 
E. G. PRINGSHEIM 
(Prag). 


(Eingegangen am 8. April 1937.) 


I. Zur Beurteilung des Oxytrophiebegriffes von A. Lworr. 

Bei der großen Mannigfaltigkeit in der Ernährungsweise der Mikro- 
organismen ist es zur Erzielung einer Ubersicht notwendig, die Arten 
mit ähnlichem Nahrungserwerb zusammenzufassen, in große Gruppen 
einzuordnen und diese dann weiter aufzuteilen. Man muß also ein 
„System“ aufstellen, das die Möglichkeit gibt, in kurzen Worten die 
Ernährungsweise eines Lebewesens zu kennzeichnen. Die Anfänge dazu 
finden sich bei älteren Autoren, besonders bei W. PFEFFER (1897). Das 
letzte und umfassendste derartige System hat A. Lworr (1932) aufgestellt. 
Mit ihm müssen wir uns auseinandersetzen, wenn wir die Organismen, 
über die in diesen Mitteilungen berichtet wird, ernährungsphysiologisch 
vergleichen und einordnen wollen. 

In dem System von Lworr nimmt der Begriff Oxytrophie eine 
bedeutsame Stellung ein. Er ist gerade für die Ernährungsform unserer 
Flagellaten geprägt worden. Ich stelle den Begriff Azetatorganismen 
dem seinen der Oxytrophen gegenüber und verstehe darunter solche 
Lebewesen, welche durch Verarbeitung niederer Fettsäuren, vor allem 
Essigsäure, in ihrer Entwicklung stark gefördert werden, während Zucker, 
Alkohole und andere organische Verbindungen weniger geeignet sind. 


a) Begriffsbestimmung. 

Der Ausdruck Oxytrophie wurde von Lworr in seiner anregenden 
Monographie über die Ernährung der Protozoen (1932) eingeführt. 
Gegen gewisse zu weit gehende Schlußfolgerungen aus seinen Befunden 
glaubte ich mich wenden zu müssen, als ich sah, daß die Ernährungs- 
physiologie von Chlorogonium nicht in sein System paßte, welches mir 
auch sonst einige Unstimmigkeiten zu enthalten schien (1934a). Noch 
im selben Jahre kam Lworr (Lworr und Dust 1934) wieder auf diese 
Frage zu sprechen, indem er in einem „Appendice‘“ zu einer, der Oxy- 
trophie gewidmeten und neue Tatsachen beibringenden Arbeit, sich mit 
meinen Einwänden befaßte. 
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Er wirft mir darin vor, daB ich dem Ausdruck eine andere Bedeutung 
gegeben habe, als seiner Definition entspreche. Nun werde ich zeigen, 
daß Lworr selbst die Anwendung des Begriffes durch die Unschärfe 
und durch einen wiederholten Wechsel der Begriffsbestimmungen er- 
schwert hat. Es hat sich nämlich mit dem Fortschreiten der Kenntnisse 
eine ständige Erweiterung als notwendig erwiesen, was eben daher 
kommt, daß die Begriffsfestlegung zu früh erfolgt ist. „Bevor man zu 
gültigen Regeln kommt, muß man viel mehr wissen‘ (PRINGSHEIM 
1934a, S. 146). 

Wortbedeutung. An der von Lworr selbst als maßgebend bezeichneten 
Stelle (1932, S. 113) finden wir: «Oxytrophes, organismes ayant besoin 
d’une source carbonée indépendante, quelle soit la source azotée.» 
Wenn man das liest, ohne den Zusammenhang zu kennen, wird man 
sich wundern, warum diese Ernährungsform als Oxytrophie bezeichnet 
wird. Man wird also andere Stellen zu Rate ziehen miissen, um zu ver- 
stehen, weshalb dieser Ausdruck gewählt wurde. 

Auf S. 101 scheint das Wort Cxytrophie zum ersten Male vorzukommen. 
Es ist nicht erklart. S.120 steht: Polytoma uvella und Euglena gracilis im Dunkeln 
«ont besoin d’une source carbonée organique, état que nous traduisons par la terme 
d’oxytrophie #. Hier ist also von der Wortbedeutung die Rede (die sich doch wohl 
auf die Ernährung durch Säuren bezieht ?), wiederum ohne daß sie erklärt wird. 
Weiterhin ist dann allerdings von gewissen Regeln die Rede, die sich auf die Ver- 
wertung der verschiedenen Fettsäuren beziehen, sich aber bei Erweiterung unserer 
Kenntnisse nicht bewährt haben, und es wird behauptet, daß andere Säuren. die 
niederen Fettsäuren nicht ersetzen können (was Lworr später selbst widerlegt hat), 
während Bakterien und Pilze die verschiedensten Säuren verwerten können. 

Eine wirkliche Erklärung des Ausdruckes Oxytrophie ist nicht 
gegeben, vielleicht deshalb nicht, weil er sehr bald nicht auf Säure- 
verwertung beschränkt blieb, wie wir im nächsten Teilabschnitt sehen 
werden. 

Die engere und die weitere Fassung. Eine noch größere Erschwerung 
der Erfassung von Lworrs eigentlicher Meinung bietet aber der folgende 
Umstand: Ganz folgerichtig unterscheidet Lworr (1932, S. 120) nach 
dem Muster, etwa von Autotrophie, als engeren Fall die obligate Oxy- 
trophie gewisser ,,Protozoen“, wie etwa Polytoma, von der gelegent- 
lichen (contingente) anderer Lebewesen. Demgegenüber betont Lworr 
an anderen Stellen, daß er nur dann von Oxytrophie spreche, wenn 
eine besondere C-Quelle neben der organischen N-Quelle unentbehrlich 
sei. Dann hätte er aber immer von obligater Oxytrophie sprechen 
müssen. 

Mit diesem Zusatz tritt freilich eine Verschiebung ein, über die 
sich Lworr wohl keine Rechenschaft gegeben hat. Er geht nämlich 
damit von der bloßen Bezeichnung einer beobachteten Ernährungsform 


! Nach diesem Satz wäre Oxytrophie nichts anderes als Heterotrophie. 
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zu einer Aussage über, deren Richtigkeit sich grundsätzlich nicht beweisen 
läßt, und die sich bei Erweiterung unserer Kenntnisse wahrscheinlich 
nicht wird aufrecht erhalten lassen. Entsprechend hat sich bei einer 
ganzen Anzahl von früher für obligat autotroph gehaltenen Lebewesen 
gezeigt, daß sie sehr wohl organische Stoffe verwerten können. Bei 
Haematococcus hat das Lworr selbst gezeigt (Lworr und Lworr 1929; 
Lucxscx 1931). Höchstwahrscheinlich gilt es für viele, wenn nicht alle 
Autotrophen!. So mußte also auch bei den von Lworr oxytroph ge- 
nannten Lebewesen damit gerechnet werden, daß andere Verbindungen 
die Fettsäuren zu ersetzen vermögen, oder daß organische N-Ver- 
bindungen gefunden werden, neben denen eine besondere C-Quelle nicht 
vonnöten ist. Wir kommen darauf zurück. 

Die Festlegung darauf, daß von Oxytrophie nur dann gesprochen 
werden dürfe, wenn eine besondere C-Quelle unentbehrlich ist, führte 
dazu, daß nahe verwandte Ernährungsformen auseinandergerissen wurden. 
Von dem Vorurteil ausgehend, daß chlorophyliführende Lebewesen 
nicht oxytroph sein könnten ?, wurde. von Chlamydomonas agloëformis 
und Haematococcus pluvialis angegeben, daß sie mit Asparagin ohne 
Azetat im Dunkeln ernährbar seien, obgleich die Kulturen «renferment de 
tous petits flagellés et tr&s peu, ou pas du tout, de formes hypertrophiques 
à division palintomique» (1932, S. 79). Einzelne Zellen, die ich in eine 
solche Nährlösung brachte, vermehrten sich, wie zu erwarten, nie. Die 
beiden Arten sind also im strengen Sinne von Lworrs Definition oxytroph, 
denn gibt man Azetat dazu, entwickeln sie sich, auch ohne Licht, recht gut. 
Dasselbe gilt für Chlorogonium euchlorum, wie wir gesehen haben (1. Mit- 
teilung, S. 642f.). Lworr und Dust (1935, S. 1260) fanden zwar ohne 
Azetat ein wohl recht kümmerliches Gedeihen; aber das konnte ich mit 
keinerlei einzelnen oder gemischten N-Verbindungen erzielen, wenn ich 
von einer oder wenigen Zellen ausging. 

Lworr (1935a, S. 88) konnte sich schließlich dem Eindruck doch 
nicht entziehen, daß den Oxytrophen gewisse ,,Leukophyten‘‘, wie Chilo- 
monas und Astasia, sehr nahe stehen, «pour lesquels les acides gras 
ne sont pas indispensables mais hautement favorisants. A ces Leuco- 
phytes ‚paraoxytrophes‘ doivent être joints des chlorophytes privés 
de la fonction chlorophyllienne comme Chlamydomonas agloéformis 
et Haematococcus pluvialis à l'obscurité, dont l’acide acétique améliore 
considérablement le développement». Chlorogonium wird in diesem 
Zusammenhang nicht genannt, denn dessen Oxytrophie ist ja widerlegt ! 
(Lworr und Dust 1934.) 


1 Im Stoffwechsel müssen organische Verbindungen, z. B. als Zwischenprodukte, 
auftreten. Warum sollten sie nicht verwertet werden, wenn sie in der richtigen 
Form von auBen geboten werden ? 

2 Oxytrophie war für grüne Algen und Flagellaten schon bekannt (PRINGSHEIM 
1934a, S. 147). 
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Aber auch der im Jahre vorher (ebenda, S. 9) geschaffene Begriff 
der Paraoxytrophie, der schon im Entstehen der einige Seiten weiter 
unten (S.13) behaupteten Übereinstimmung der ursprünglichen Oxy- 
trophie-,, Theorie‘ mit den Tatsachen zuwiderlief, wird nun aufgegeben: 
«Il nous apparaît donc, qu’il n’y a pas lieu de séparer les organismes 
oxytrophes et paraoxy::c7hes et qu’il vaut mieux donner de l’oxytrophie 
une définition plus compreneis.vc. L’oxytrophie, au sens large. sera 
donc ainsi définie: condition physiologique des organismes aux;,uess 
un aliment carboné organique indépendant esi :ndépensable, en plus de 
l’aliment azoté organique, ou sur le développement desquels les aliments 
carbonés exercent une action favorisante spécifique.» (1935a, S. 88f.) 
Der erste Teil der Definition, der offensichtlich nur wegen des An- 
schlusses an die frühere aufgenommen worden ist, kann fast ohne 
Sinnesänderung fortgelassen werden, so daB nur noch der zweite, von 
,ou ab übrigbleibt, d.h. es wird nun in dieser Theorie nichts weiter 
mehr angegeben, als daB es Lebewesen gibt, welche durch organische 
Nährstoffe in besonderer Weise geférdert werden. Damit ist Lworr 
in der Zerstörung seiner ,,Theorie“ weiter gegangen, als ich es trotz 
meiner Kritik für nötig gehalten hätte. Daß diese nun nicht mehr 
erwähnt, und daß nicht zugegeben wird, wie sehr ich recht behalten 
habe, ist begreiflich. Bald darauf wird dann auch (Lworr und Dusr 
1935, S. 1262) Chlorogonium unter den Oxytrophen aufgeführt, wiederum 
ohne daß gesagt wird, daß diese Einordnung meiner 1934 erhobenen, 
von Lworr bestrittenen Forderung entspricht. 

Bedeutung von Plastiden und Chlorophyll. Noch in einer anderen 
Hinsicht hat sich der Inhalt von Lworrs Oxytrophiebegriff gewandelt. 
Wir hatten gezeigt, daß Polytoma nicht nur in der Vermehrung, sondern 
ebenso in der Stärkebildung von der Gegenwart niederer Fettsäuren 
abhängt (PRINGSHEIM 1921; PRINGSHEIM und Maımx 1926). Das ist 
an sich nicht selbstverständlich. Diese Übereinstimmung dürfte auch 
nicht für alle Einzeller mit festen Kohlehydratreservestoffen Geltung 
haben. Lworrs Schüler VOLKONSKY (1930a, b und c) hat dann in Poly- 
toma durch Färbung Strukturen nachgewiesen, über die man sich an Hand 
der schematischen Abbildungen schwer ein Urteil bilden kann, und die er 
für Leukoplasten hält. In Erweiterung dieses Befundes hat Lworr (1932, 
S. 100) den Begriff der ,,Leukophyten“ aufgestellt, welche diejenigen 
Einzeller umfassen sollen, welche Plastiden, aber kein Chlorophyll 
besitzen, während die ,,Chlorophyten“ Plastiden und Chlorophyll, die 
„Protozoen‘“ keins von beiden besitzen. Indem nun angegeben wird, 
daß weder Protozoen noch Bakterien und Pilze, noch Chlorophyten 
(S. 101) oxytroph sind, wird eine Beziehung zwischen der als Oxytrophie 
bezeichneten Ernährungsform und dem Vorhandensein von nichtgrünen 
Plastiden hergestellt: «Les Leucophytes sont obligatoirement oxytrophes» 
(1932, S. 126) und umgekehrt «l’oxytrophie ... liée & la présence du 
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plaste et à l’absence de chlorophylie» (1932, S. 101, auch 1932, S. 121 
und 1934, S. 111). 

Nun zeigte es sich, daß Chlorogonium noch deutlicher als Haemato- 
coccus und Chlamydomonas dieser Erwartung widerspricht (PRINGSHEIM 
1934a, S. 146), und daß auf seine Ernährungsweise die strenge erste De- 
finition von Lworr für Oxytrophie paßt, obgleich es auch im Dunkeln 
grün bleibt. Gegen diese Schlußfolgerung wendet sich Lworr (1934, 
S.12). Nachdem ich ihm durch Überlassung meines Chlorogonium- 
stammes Gelegenheit zur Nachprüfung meiner Befunde gegeben hatte, 
trat in einer kurzen Mitteilung (1935a, S. 87) der Satz auf: «Les Flagellés 
verts, Chlam. agloéformis et Haemat. pluvialis, Chlorogonium euchlorum 
à l’obscrrité ? ont également besoin d’acides gras,» und die Folge ist, 
diese Tatsache «nous conduit à donner une forme plus générale à l’ex- 
pression des corrélations entre la structure et la nutrition des organimes: 
l’oxytrophie est liée au fonctionnement du plaste en l’absence de photo- 
synthèse» (1935a, S. 89). Ahnlich in einer ausdrücklich Chlorogonium 
gewidmeten Mitteilung (Lworr und’ Dust 1935, S. 1262) «...l’oxy- 
trophie est liée & la synthése des réserves glucidiques figurées par le plaste 
en l’absence de chlorophylle ou d’assimilation chlorophylliennes. Wenn 
auch wiederum mein Name in diesem Zusammenhang nirgends genannt 
wird, so ist doch damit meiner Forderung Genüge getan; nur könnte 
eigentlich das Fehlen des Chlorophylles aus der Begriffsbestimmung fort- 
gelassen werden. Allerdings bleibt auch von dem Rest des morphologischen 
Teiles der ursprünglichen Definition in Wirklichkeit nicht viel übrig, 
weil der Plastidennachweis für ,,Leukophyten“ immer noch höchstens 
bei Polytoma geführt ist. 


b) Zergliederung des Oxytrophiebegriffes. 


Theorie oder Arbeitshypothese? Zunächst muß man sich fragen, 
was für eine Aussage liegt in den angeführten Sätzen von Lworr vor? 
Er wehrt sich dagegen, daß es sich um eine Arbeitshypothese handle 
(1934, S. 13). Es liege eine Theorie vor, welche im Rahmen eines all- 
gemeinen Ernährungssystemes der Mikroorganismen die Beziehungen 
zwischen der Stärkebildung durch die Leukoplasten und der Notwendigkeit 
einer niederen Fettsäure feststelle. Damit ist aber das Wesen einer 
echten Theorie falsch verstanden, denn für eine solche ist nötig, daß sie 
eine tiefere, ursächliche Erfassung eines Zusammenhanges ermögliche. 
Dazu hat aber Lworr nicht einmal einen ersten Versuch unternommen. 
Man kann ja seine Behauptung auch so ausdrücken, daß man sagt: 
Das Fehlen von Plastiden und Stärke erlaubt den Mikroorganismen, ohne 


1 Seitenzahlen nach dem Sonderdruck. 
2 Dieser Zusatz muß sich sinngemäß auch auf die beiden erstgenannten Arten 
beziehen. 


Planta Bd. 27. 5 
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Fettsäuren auszukommen. Man sieht dann, wie wenig logisch verknüpft 
die einzelnen Stiicke des von ihm aufgestellten Satzes sind. 

Es ist also nicht klar, was die Oxytrophielehre eigentlich sein soll. 
Es handelt sich um keine physiologische Feststellung, denn die Be- 
obachtungstatsache der Verwertung von Fettsäuren genügt nicht. Lworr 
wollte nach seiner eigenen Aussage auch nicht, wie ich zunächst annahm, 
eine arbeitsférdernde Vermutung aufstellen, etwa darin bestehend, 
daß Lebewesen ohne Chlorophyll, aber mit Plastiden gewöhnlich Fett- 
säuren benötigen. Dann bleibt aber nur eine Bezeichnung für die Er- 
nährungsweise einiger, irgendwie morphologisch gekennzeichneter Mikro- 
organismen übrig, deren Sinn sich mit der Erweiterung unserer Kenntnisse 
ändern muß, was er tatsächlich auch schon getan hat. 

Beziehungen zwischen morphologischen und physiologischen Eigen- 
schaften. Sehen wir genauer zu, so finden wir für die Oxytrophie als 
das ernährungsphysiologische Verhalten der Leukophyten zwei Bestim- 
mungsstücke vor, deren zwangsläufige Verkettung offenbar die Theorie 
bilden soll. Diese sind a) die morphologischen Eigenschaften, welche 
die Leucophyten kennzeichnen, und b) die ernährungsphysiologischen 
Eigenschaften, welche für die Anwendung des Oxytrophiebegriffes maß- 
gebend sind. Die Leukoplasten, später auch nichtassimilierende Chloro- 
plasten, sollen die Verwertung der neben den organischen N-Verbindungen 
immer notwendigen besonderen C-Quelle ermöglichen. Wieso dann 
auch viele plastidenfreie Lebewesen Fettsäuren verarbeiten können 
(Bacillus fluorescens), andere trotz dem Vorhandensein von Plastiden 
etwa Zucker den Fettsäuren vorziehen (Chlorella vulgaris), ist schwer 
einzusehen. 

Der Oxytrophiebegriff hat ein positives und ein negatives Kenn- 
zeichen, denn es handelt sich a) um die Verwertung gewisser chemischer 
Verbindungen, b) um das Verhungern ohne sie auch bei bester N- Quelle. 
Die Oxytrophie soli an das Vorhandensein von Plastiden ohne CO,- 
Assimilation gebunden sein. Das kann aber höchstens für a) gelten; 
also wäre nicht für Lworrs Oxytrophie, sondern für die Verwertung 
von gelösten organischen Verbindungen zum Aufbau fester Kohlehydrate 
das Vorhandensein von Plastiden Voraussetzung. Diese Annahme steht 
und fällt mit dem Nachweis, daß sich die Zellen niederer Lebewesen 
darin ebenso verhalten wie die der höheren Pflanzen; er ist bisher nicht 
geführt. 

Weiterhin nahm Lworr an, daß b) (die Unentbehrlichkeit) mit 
Chlorophylimangel zusammenhinge. Ist es zugegen, so muß also die 
Zelle zur Verwertung andersartiger Verbindungen an Stelle der Fett- 
säuren befähigt sein. Huglena gracilis, welche im Dunkeln kein Chloro- 
phyll bilden kann, war durch 10 Monate im Dunkeln nicht auf Fettsäuren 
angewiesen (Lworr 1932, S. 85), von da ab obligat oxytroph. Wir lernen 
hier eine besondere, bis dahin unbekannte biochemische Eigenschaft des 
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Chlorophylls kennen, welche sogar noch dann wirksam ist, wenn diese 
Substanz durch eine außerordentliche Verdünnung infolge der Zell- 
vermehrung nur noch in unvorstellbar geringer Menge vorhanden ist. 
Von diesem Unterschied im Verhalten alter und „junger“ Dunkel- 
kulturen von E.gracilis konnten wir freilich nichts erkennen. Bei uns 
verhielt sich diese schon in der ersten, aus einer Zelle gezüchteten Re- 
agensglaskultur genau so wie nach längerer Züchtung im Finstern, und 
unsere früheren Erfolge ohne Azetat erklären sich wahrscheinlich daraus, 
daß Fleischextrakt zuweilen von der Bereitung her kleine Mengen von 
Fettsäuren enthalten kann ebenso wie Pepton (Lworr 1934, 8.4). 
Dafür sprechen auch die hohen Konzentrationen, die angewendet 
werden mußten. 

Inzwischen hat ja nun Lworr, wie wir gehört haben, an die Stelle 
des Fehlens des Chlorophylles unter dem Eindruck des Verhaltens von 
Haematococcus, Chlamydomonas (und uneingestandenermaßen, aber wohl 
hauptsächlich von Chlorogonium) in seine Definition das Fehlen der Chloro- 
phyllfunktion aufgenommen. Aber abgesehen von dem nun noch 
weniger in sein Vorstellungsgebäude passenden Fall von Eugl. gracilis, 
deren CO,-Assimilation im Dunkeln doch nicht erst nach 10 Monaten 
aufhört, ergibt sich jetzt die neue Schwierigkeit, daß man nicht begreift, 
warum die Plastiden nicht neben der Chlorophyllarbeit auch die Um- 
wandlung von Fettsäuren in Stärke bzw. Paramylon vollziehen sollten, 
wie das doch tatsächlich bei mixotropher Ernährung der Fall sein muß. 
Dann hat aber die Betonung der Ausschaltung der Chlorophyllfunktion 
in der Definition der Oxytrophie (Lworr 1935a, S. 89; Lworr und Dusı 
1935, S. 1262) keinen Platz mehr. Es bleibt nur noch das Vorhandensein 
der Plastiden als Voraussetzung der Notwendigkeit der Fettsäuren. 

Um Lworr bestimmt nicht wieder mißzuverstehen, wollen wir noch eine An- 
merkung vergleichen (1935a, S. 88 [3]), in der er seine genaue Auffassung noch 
einmal von der negativen Seite her erläutert. Er sagt: «Les acides gras n’inter- 
viennent naturellement pas dans la nutrition des organismes dépourvus de plastes 
et ne synthétisent pas des reserves glucidiques figurées: Protozoaires, Bact£ries, 
Champignons». Dieser Satz hat zwei Teile: a) Fettsäuren sollen von allen niederen 
Organismen, außer den Leukophyten, nicht verwertet werden. Das ist falsch 
(PriNGsHEIM 1935a, S. 111); b) diese Organismen besitzen keine Plastiden und 
bilden keine geformten Kohlehydrate. Die Behauptung, daß das immer zusammen- 
trifft, ist unbewiesen. Wir kommen also dem Verständnis nicht näher. 

Stoffaufbauende Fähigkeiten. Besonderen Wert scheint Lworr (1932, 
S. 95f.) auf sein umfassendes System der Ernährungsformen auf Grund 
der synthetischen Höchstleistungen zu legen. Hier liegt tatsächlich ein 
nicht nur großartiges, sondern in Einzelheiten auch wertvolles Gebäude 
vor, das die früheren Versuche ähnlicher Art überragt. Der Grund- 
gedanke ist der, daß diejenigen Organismen, die aus den einfachsten Stoffen 
ihren Körper aufbauen können, an den Anfang gestellt und die anderen 
gewissermaßen durch Verlust der synthetischen Fähigkeiten von ihnen 
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abgeleitet werden. Unter den Heterotrophen wire also etwa Polytoma 
mit sehr weitgehenden synthetischen Fähigkeiten begabt, weil es aus 
Azetat und Ammon nebst den üblichen Nährsalzen alle Stoffe seines 
Körpers aufzubauen vermag. Ein Hyalogonium dagegen, welches neben 
Azetat noch Pepton braucht, oder gar ein T'rypanosom, welches neben Pep- 
ton Zusatzstoffe aus dem Blut benötigt (Lworr 1932, S. 99), hat einen 
Teil der aufbauenden Fähigkeiten eingebüßt. Vorläufig sehe ich aller- 
dings noch zwei Schwierigkeiten, welche die allgemeine Annahme dieser 
Denkweise hindern. 

Die phylogenetische Entwicklung auf dem Gebiete der Ernährung 
kann nicht diesen Weg gegangen sein. Chemoautotrophe können nicht 
als die ursprünglichsten Lebewesen angesehen werden. Mindestens 
ein Teil von ihnen muß von Heterotrophen (Wasserstoffbakterien) oder 
Photoautotrophen (Schwefelbakterien) abgeleitet werden !. Und vor allem 
ist die Verwertung verwickelt aufgebauter organischer Verbindungen 
keineswegs „leichter“ als die von einfacheren Substanzen ; denn die ersteren 
werden wohl immer erst in Stücke zerlegt, wozu Einrichtungen, z.B. 
Enzyme nötig sind, die erst im Laufe der Stammesentwicklung entstehen. 
Auf unseren Fall angewendet bedeutet das, daß z. B. die Verwertung 
von Azetat nicht größere synthetische Fähigkeiten voraussetzt als die 
von Pepton, aus dem erst Aminosäuren entstehen, deren NH,-Gruppe 
und Säurerest getrennt in den Stoffwechsel gerissen werden. 

Nomenklatur. Schließlich ist für unser Urteil über den Wert und 
die Verwendbarkeit eines neu eingeführten Begriffes auch der gewählte 
Ausdruck nicht gleichgültig. Der Name Oxytrophie ist jedenfalls von 
der Verwertung von Säuren abgeleitet, wenn Lworr das auch nicht 
gesagt hat, und zwar ist an die besondere Eignung der Fettsäuren zu 
denken. 

Bleiben wir also dabei, daß die Bezeichnung Oxytrophie eine spezifische 
oder besser bevorzugte Ernährungswirkung der Fettsäuren andeuten soll, 
so mußte doch von vornherein damit gerechnet werden, daß sich andere 
Verbindungen würden finden lassen, welche diese zu ersetzen vermögen. 
Als solche gaben Lworr und Dust (1934, S. 4) für Polytoma uvella und 
Euglena gracilis die Stärke an. Man sollte nun glauben, daß daraufhin 
die Bezeichnung (obligate) Oxytrophie, wenigstens für diese beiden Lebe- 
wesen, aufgegeben würde; aber hier tritt, wie schon 1932 (S. 147), die 
erweiterte Fassung der Definition auf, nach der nur irgendeine besondere 
C-Quelle neben organischen N-Quellen als notwendig gefordert wird. 
Noch ein Schritt, und es kann schließlich auch Chilomonas, das mit Pepton 


1 Man sollte bei dieser Frage auch nicht immer den biochemisch kaum erforschten, 
aber sicher sehr verwickelten ‚inneren‘ Stoffwechsel gegenüber dem energie- 
liefernden „äußeren“ ganz vernachlässigen. Wir wissen z. B. bisher von keinem 

h Lebewesen sicher, ob es einen besonderen Dissimilations- 
stoffwechsel besitzt. Die „Einfachheit‘‘ ist wohl sicher ein Irrtum. 
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allein sich vermehrt (1934, S. 7) und nicht nur durch Fettsäuren, sondern 
auch durch Starke (?), Milchsäure und Brenztraubensäure gefördert wird, 
nach anfanglicher Ablehnung des Oxytrophiebegriffes fiir diesen Organis- 
mus unter die abermals erweiterte Definition fallen. Ähnlich ist es 
mit Astasia (Chattoni) longa. Aber nun ware es doch wohl an der Zeit, 
für den allerdings nur noch schwer faßbaren Begriff eine neue Bezeichnung 
zu wählen. Man bedenke, daß jetzt jede Förderung durch irgendeine 
organische Verbindung neben einer organischen N- Quelle unter den Begriff 
der Oxytrophie fällt (Lworr 1935a, S. 89). 

Lworr hat übrigens zeitweise selbst vergessen, daß jede beliebige C-Quelle, 
also z. B. Zucker, an die Stelle der Fettsäure treten kann, ohne daß der Oxytrophie- 
begriff überschritten würde. Er rechnet Scenedesmus acutus auf Grund der Versuche 
von DANGEARD, welcher diese Art unter Erhaltung der grünen Farbe im Dunkeln 
mit Pepton und Glukose gezogen hat, nicht zu den Oxytrophen und findet dadurch 
seine Vorstellung bestätigt, daß die Oxytrophie an das Vorhandensein der Plastiden 
und die Abwesenheit des Chlorophylls gebunden ist (1932, S. 101). Letzteres erteilt 
also die Fähigkeit, an Stelle von Azetat Zucker zu verwerten ? 


c) Experimentelle Unterlagen. 

Gegensätze zwischen LwoFFs und meinen Befunden. Wenn man Lworrs 
und seiner Schüler Arbeiten auf dem uns gegenwärtig beschäftigenden 
Arbeitsgebiet durchgeht, so findet man eine Anzahl Angaben, welche 
sich gegen meine Versuchsergebnisse wenden. In Wirklichkeit ist der 
Gegensatz erfreulicherweise klein 1. 

Lworr (1932, S. 29) hat gezeigt, daß Polytoma Eisen braucht, wie das 
für alle Lebewesen gilt. Ich hatte es nicht besonders zugesetzt. Wenn 
ohne das eine Vermehrung nicht eintrat, so wird die Ursache mehr 
die basische Reaktion gewesen sein, bei der Fe-- nicht löslich bleibt, 
als das wirkliche Fehlen dieses Elementes. 

Lworr und Dust (1934, S. 12) nehmen an, ich hätte mit Chlorogonium 
keine Versuche gemacht, welche beweisen, daß es im Dunkeln einer be- 
sonderen C-Quelle neben den verwendeten Peptonen bedarf. Sie sind 
im Irrtum. Ohne diese Voraussetzung hätte ich nicht die Behauptung 
aufgestellt, daß Chlorogonium oxytroph sei (PRINGSHEIM 1934a, 8. 147). 
Mit Nitrat haben die gleichen Autoren (1935, S. 1262) Chlorogonium im 
Dunkeln nicht zur Vermehrung gebracht, während mir das gelingt. 
Da nicht gesagt ist, wie die Versuche angestellt wurden, so ist die Ursache 
des Mißlingens nicht anzugeben. Ob Kulturen mit Ammonsalzen angesetzt 
worden sind, ist nicht zu ersehen. 

Für Polytomella finden Lworr und LEDERER (1935, 8. 975f.) gar 
mehrere Gegensätze zu meinen Angaben (1934b, 1935a). Was die py- 
Grenzen anbelangt, so habe ich ausdrücklich davor gewarnt, die von 
mir angegebenen, welche sich auf Ammon als N-Quelle beziehen, 50, 


1 Ich verweise in dieser Hinsicht auch auf die 1. und 2. Mitteilung. 
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wie das Lworr tut, auf Kulturen mit Pepton-Nährlösung auszudehnen. 
Sein Ergebnis entspricht genau dem, was ich behauptet habe!. Weiter 
bestreitet Lworr, daß Polytomella Aminosäuren verwerten könne, weil 
er mit Asparagin keinen Erfolg hatte. Gerade dieses ist sehr gut für 
Polytomella, nur ist es im Gegensatz zu den Peptonen ganz wuchsstofffrei. 
So bekommt ja auch Lworr mit Azetat und Asparagin + Erdabkochung 
ganz gute Vermehrung, offenbar viel bessere als in Erdabkochung allein, 
und das bestätigt meine Erfahrungen mit Asparagin und verschiedenen 
Wuchsstoffpräparaten. Unter welchen Umständen die Essigsäure ent- 
behrt werden kann, habe ich an anderer Stelle ausgeführt (2. Mitteilung, 
S. 685). Ich weiß nicht, worauf sich Lworrs Bemerkung bezieht, daß 
auch hierin Gegensätze bestehen sollen. Mir scheint, daß die experimen- 
tellen Befunde in fast allen Stücken aufs beste übereinstimmen, wie das 
wohl auch nicht anders sein kann. 

Noch in einer anderen Beziehung glaube ich eine Übereinstimmung sehen 
zu dürfen, wo Lworr Gegensätze findet. Ich machte die Erfahrung, daß Polytoma, 
Polytomella und Chilomonas mit Ammon-N, Chlorogonium sogar mit Ammon- und 
Nitrat-N anfangs gut ernährbar waren, während sie später des Peptons oder eines 
Wuchsstoffzusatzes bedurften. Vorläufig ist mir nicht bekannt, ob es sich um einen 
Verlust vorher vorhandener Eigenschaften handelt, wie er für Kulturstämme oft 
angegeben worden ist, oder ob irgendwelche andere Störungen Schuld an dem Mangel 
an Übereinstimmung tragen. Lworr hat gefunden, daß Euglena gracilis im Dunkeln 
anfangs ohne Azetat auskam, später nicht mehr. Die theoretische Erklärung, 
die er dafür erdachte, und die dem Chlorophyll eine Rolle im Stoffwechsel zuschrieb, 
ist nicht haltbar (vgl. S.66f.). Auch bei Lworr kann entweder eine „Umzüchtung‘“ 
oder eine unbeachtete Ungleichheit in den Kulturbedingungen vorgelegen haben. 
Zudem entsprachen seine experimentellen Ergebnisse nicht einmal der theoretisch 
unterbauten Aussage, so daß die Oxytrophie im engeren Sinne für Zuglena gracilis 
auch bei 10 Monate fortgesetzter Dauerkultur nicht bewiesen wäre (1932, S. 85). 
Es wurde nämlich eine, wenn auch schwache Vermehrung bei dauernder Über- 
impfung in Lösungen mit Hydrolyseprodukten aus Seide und Muskel und eine 
recht gute dann, wenn die Hydrolyse des Muskeleiweißes mit Pepsin vorgenommen 
und nicht weit getrieben wurde, beobachtet. («Bonnes cultures, 9 repiquages» 
während mehr als !/, Jahr, Lworr 1932, S. 86.) 

Die experimentellen Ergebnisse zeigen, daß die größte ernährungs- 
physiologischeÄhnlichkeit mit dem zuerst undam genauesten untersuchten 
Polytoma uvella nicht Euglena gracilis hat, mit der es zusammen die 
Grundlagen für die Oxytrophielehre lieferte (Lworr und Dusr 1934, 
S. 13), auch nicht Chlamydomonas agloeformis und Haematococcus pluvialis, 
mit denen es bei Dunkelkultur die synthetischen Fahigkeiten gemein 
haben soll (Lworr 1932, S. 96), obgleich diese mit Ammon-N nicht 
gedeihen ?, sondern Chlorogonium euchlorum. Polytoma uvella und Chloro- 


1 Ich schrieb: ,,Es sei aber besonders betont, daB die obigen Grenzwerte nur unter 
den genannten Kulturbedingungen gelten. Gewisse Nährstoffe, z. B. Peptone, er- 
weitern den py-Bereich ganz erheblich“ (PRINGSHEIM 1934 b). 

2 §. 98 wird zwar noch einmal, und diesmal sogar ausdrücklich für die N-Er- 
nährung, angegeben, daB diese Arten bei Dunkelkultur mit Polytoma iibereinstim- 
men; aber dies widerspricht Lworrs eigenen Angaben (S. 78). 
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gonium euchlorum bediirfen beide unbedingt einer der niedersten Fett- 
säuren, können beide Ammon- und Aminostickstoff verwerten, gedeihen 
aber besser mit Pepton und vermehren sich am besten bei schwach 
basischer Reaktion, was ebenfalls auf ernährungsphysiologisch gleich- 
artige Standortsverhältnisse hindeutet. Ohne CO,-Assimilation scheint 
also das Chlorophyll keine Bedeutung zu haben, im Gegensatz zu Lworrs 
Schlußfolgerungen aus den gleichen Ergebnissen. 

Zytologisches. Lworrs Vorstellungen über Oxytrophie werden zu 
einer „Theorie“ durch die Beziehungen, welche er zwischen Ernährungs- 
weise und zytologischen Eigenschaften herstellt. Begreiflicherweise 
legt er deshalb auf diese den größten Wert. Im Anfang sollte die Oxy- 
trophie an die Gegenwart von Plastiden und die Abwesenheit des Chloro- 
phylis gebunden sein (1932, S. 101). Zuletzt sind davon nur noch die 
Plastiden geblieben, welche auch grün sein dürfen (1935a, S. 89); doch 
muß die Assimilation ausgeschlossen sein, und es müssen stärkeähn- 
liche Speicherstoffe entstehen (zuletzt Lworr und ProvasoLı 1935, 
S. 92). 

Ich möchte fragen, ob nun ein mixotropher Organismus wie Chloro- 
gonium oder Haematococcus nur im Dunkeln oder auch bei schwachem 
Licht noch oxytroph ist und erst bei stärkerem nicht mehr ? Die Fettsäure- 
verwertung geht neben der Assimilation weiter, wie wir noch besonders 
zeigen werden. Beide verhalten sich additiv. Und weiter möchte ich 
fragen, ob in dem Falle, daß ein Organismus anstatt Stärke Fett speichert, 
er dann nicht als oxytroph bezeichnet werden darf, wenn seine Ernährung 
im übrigen in der gleichen Weise vor sich geht? Vorläufig habe ich für 
diesen gedachten Fall kein Beispiel; aber es wird sich wahrscheinlich 
finden lassen, z. B. vielleicht in PascHERs Phytomonade Tussetia (1927, 
S. 397) oder den farblosen Diatomeen. 

Für die Organismen, welche spezifisch oxytroph sind, hat Lworr 
den Begriff „Leukophyten“ geprägt. Sie sind gekennzeichnet durch 
den Besitz chlorophylifreier Plastiden (1932, S. 100). Da sie den ,,Chloro- 
phyten‘ gegenübergestellt werden, nämlich den einzelligen Algen, so 
könnte man annehmen, daß die apochlorotischen Parallelformen der 
grünen Arten gemeint sind. Das ist aber nicht der Fall, denn erstens 
sind die farblosen Cyanophyceen ausgeschlossen (Lworr 1932, S. 3) 
und dann alle Protisten, welche auch die Plastiden verloren haben, was 
freilich in fast keinem Falle bekannt ist. Die Leukophyten sind also 
die apochlorotisch, aber nicht apoplastid gewordenen saprophytischen 
Vertreter der verschiedenen Algenreihen, wobei Lworr allerdings nur 
an die flagellatenartigen zu denken scheint (1932, S. 3), da er sie den 
Protozoen (im weiteren Sinne) zurechnet. Keinesfalls handelt es sich 
um einen systematischen Begriff. 

Sucht man nun nach den Organismen, auf die diese Definition der 
Leukophyten paßt, so ist man erstaunt, zu finden, daß höchstens die 
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Gattung Polytoma genannt werden kann (VOLKONSKY 1930a, Lworr und 
ProvasoLı 1935b). Für die Arten der Gattungen Polytomella, Astasia 
und Chilomonas, die Lworr zu den Leukophyten rechnet (sowie für alle 
die zahlreichen anderen apochlorotischen Algen und Flagellaten, deren 
Ernährungsweise nicht erforscht ist), ist über Leukoplasten nichts be- 
kannt. Einmal nennt er übrigens Astasia unter den «formes dépourvues 
de plastes» (1932, S. 132). Bemerkenswert ist überdies die Tatsache, 
daß mehrere Jahre vergangen sind, ohne daß Lworr diese wichtige 
Lücke seiner Theorie ausgefüllt hat, obgleich seine physiologischen 
Flagellatenuntersuchungen fortschritten. Um ihm diese Ergänzung 
zu erleichtern, habe ich ihm 1934 Kulturen von Polytomella und Astasia 
(ocellata) quartana überlassen, und er hat es übernommen, diese Arten 
auf Plastiden zu untersuchen. Aber nur über die Ernährungsweise ist 
etwas veröffentlicht worden. Ebenso bei Chilomonas, die er selbst 
isoliert hat. 

Beziehungen zwischen Plastiden, Stärke und Ernährung. Die Vor- 
stellung, daß farblose Flagellaten mit Plastiden eine besondere Er- 
nährungsweise aufweisen, und daß die Leukoplasten es sind, welche die 
Fettsäuren in Kohlehydrate verwandeln, bleibt also eine Vermutung. 
Lworr (Lworr und Dusı 1934, S. 13) wollte die Tatsachen in ein großes 
System der Ernährung der Mikroorganismen einordnen, indem er eine 
Beziehung zwischen der Verarbeitung einer Fettsäure und der Bildung 
der Stärke herstellte. Solche Beziehungen waren aber schon durch 
meine erste Arbeit (1921) sichergestellt und wurden später (PRINGS- 
HEIM und Maınx 1926) durch die Versuche mit entstarkter Polytoma 
näher erforscht. Mehr hat bisher auch die Theorie nicht gebracht, da 
wir nicht wissen, ob Plastiden zu diesem Vorgang nötig sind. 

Wahrscheinlich hat sich Lworr bei seiner Vorstellung, daß zur Bildung fester 
Kohlehydrate Plastiden nötig sind, von den Erfahrungen an höheren Pflanzen 
leiten lassen. Es zeigt sich aber immer wieder, daß die Verhältnisse bei den Flagel- 
laten und den von ihnen abzuleitenden Algen weit mannigfacher sind als man 
früher meinte, und daß mit der „„Höherentwicklung‘ in mancher Hinsicht eine Ver- 
armung Hand in Hand geht. Bei den grünen Volvocineen spricht einiges dafür, 
daß die Stärkebildung mit dem Vorhandensein von Plastiden, gewöhnlich Chromato- 
phoren genannt, etwas zu tun hat. Wie steht es mit den farblosen Arten ? Darauf, 
daß bei Polytoma die Stärkekörnchen meist so liegen als wären sie inein Chromatophor 
eingebettet, ist mehrfach hingewiesen worden. So allerdings sollte man eigentlich 
annehmen, daß beim Verlust des Assimilationsfarbstoffes und der Erhaltung der 
Fähigkeit Stärke zu formen, nicht das Stroma, sondern eher der Stärkeherd, das 
Pyrenoid bewahrt würde, von dem bei Polytoma nichts zu sehen ist, während es 
für Tetrablepharis von PascHER (1927b, S. 374) angegeben wird. 

Für die Cryptomonaden ist keine Beziehung zwischen Stärkebildung und 
Chromatophor bekannt, weshalb eine solche auch bei den farblosen Arten der Gattung 
Chilomonas nicht wahrscheinlich erscheint. Bei den Eugleninen wird das Para- 
mylon sicher nicht in räumlicher Beziehung zu den Chloroplasten gebildet. Ob 
daher Plastiden zur Paramylonbildung nötig sind, wenn dieses aus zugeführter 
organischer Substanz entsteht, ist eine Frage, die einzig an Hand von Tatsachen 
beantwortet werden könnte. Wahrscheinlich ist es jedenfalls nicht. Nur in einem 
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Falle sind bisher bei einer farblosen Euglenine Leukoplasten angegeben worden, wenn 
wir von den Fällen absehen, bei denen die Paramylonkörner selbst für Plastiden 
gehalten wurden. P. DANGEARD (1930) hat für seine Euglena acus var. pallida 
durch Hämatoxylin sich färbende Gebilde beschrieben, welche zwischen den stift- 
förmigen Paramylonkörnern liegen. Auch sonst findet man bei Algen nicht immer 
die Beziehungen zwischen Reservekohlehydraten und Plastiden, wie bei höheren 
Pflanzen, so bei Rhodophyceen und Siphonecn (CzurDA 1928, S. 201f.). 

Die Vorstellungen über die besonderen „Beziehungen zwischen der 
Synthese stärkeartiger Substanzen durch farblose Plastiden und der 
Notwendigkeit niederer Fettsäuren‘ (Lworr 1934, S. 13) müssen aber 
noch aus anderen Gründen angezweifelt werden. 

Lworr (Lworr und Dust 1934, S. 3 und 11) findet, es sei eine starke 
Stütze seiner Theorie, daß Euglena gracilis und Polytoma uvella lösliche 
Stärke an Stelle der Fettsäuren verwerten können. Aus mir nicht ver- 
ständlichen Gründen nimmt er an, daß dadurch die Beziehung zu den 
Plastiden bestätigt wird. Eine so auffallende Tatsache hätte doch wohl 
durch besonders genau beschriebene Versuche belegt werden sollen, die 
wir vorläufig vermissen. Denn es ist schwer sich vorzustellen, wie eine 
so hoch molekulare Verbindung in die Zellen eindringen soll, welche bei 
Polytoma wahrscheinlich nicht einmal die Zellwand durchwandern 
könnte. Man müßte schon annehmen, daß die Starke durch Ectoenzyme 
gespalten wird. Auch das genügte aber nicht zur Erklärung, wenn man 
bedenkt, daß diese Arten keinen Zucker verwerten können. Vielleicht 
lassen sich die Beobachtungen der Verff. durch einen Gehalt des ver- 
wendeten Stärkepräparates an Fettsäure oder ,,Wuchsstoffen“ von der 
Fabrikation her erklären, wie sie das für gewisse Peptone annehmen (1934, 
S.4). Ich habe in mehrfach wiederholten Versuchen mit mehreren 
„Leukophyten‘“, darunter auch Polytoma uvella und Dunkelkulturen 
von Euglena gracilis nie einen Einfluß eines Zusatzes verschiedener 
Stärkepräparate gefunden (2. Mitteilung, S. 669). 

Dagegen ist Pepton VAILLANT bei allen Arten, welche damit gedeihen, 
was durch einen Zusatz von Erd- oder Torfabkochung erleichtert werden 
kann, auch für die Stärke- bzw. Paramylonbildung sehr geeignet. Ich 
fand das bei Euglena gracilis, so wie schon Main x für Erepton (1927, S. 389), 
ebenso bei Astasia quartana, Astasia (Chattoni) longa, Chilomonas para- 
maecium, Chilomonas oblonga und Polytomella caeca. Alle diese Arten 
waren bei Peptonernährung fast so mit Reservestoffen erfüllt wie in 
Kulturen mit Azetat, wenn auch die Vermehrung schwächer war. Meine 
Bemiihungen, durch Herabsetzung der Azetatmenge in Kulturen mit 
verschiedenen Peptonen Zellen ohne feste Reservestoffe zu erzielen, 
blieben ohne Erfolg, denn da, wo überhaupt Vermehrung eintrat, war 
auch Starke bzw. Paramylon vorhanden. Diese Organismen sind also 
bei der Bildung stärkeartiger Stoffe nicht auf Fettsäuren angewiesen, 
und es bleibt ganz unklar, wie sich Lworr in diesem Falle die Rolle der 
Plastiden denken wiirde. 
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Ferner sei darauf hingewiesen, daB wir bei lebhafter Vermehrung 
viel weniger Reservestoffe finden als in späteren Zuständen der Kultur, 
ja manchmal sogar nur ganz geringe Mengen. Das zeigt, daB die Nahrungs- 
stoffe auch unmittelbar zur Bildung der Körpersubstanz verwendet 
werden können, und daß Stärke wie Paramylon eben Speicherstoffe 
sind, welche sich anhäufen, wenn die Vermehrung nachläßt, so wie wir 
das hundertfältig bei Algen und Flagellaten beobachtet haben (z. B. 
CzurpA 1926, S. 229; Maınx 1927, S. 382). Nichts spricht dafür, daß die 
Nährstoffe auf dem Wege über die Reservekohlehydrate in den Stoff- 
wechsel gerissen werden, eine Vorstellung, die einem Biochemiker recht 
fremdartig klingen muß. 


Die Rolle der Essigsäure bei Holophyten. Lworr (Lworr und Dusı 
1934, S. 7, 1935, S.1262) geht sogar so weit, auf Grund der Erfahrungen 
an Flagellaten die Essigsäure überhaupt als Zwischenprodukt der Stärke- 
bildung und selbst der Assimilation, auch bei höheren Pflanzen an- 
zusehen. Diese Vorstellung hat etwas Bestechendes, denn mit ihrer 
Hilfe wäre der ernährungsphysiologische Übergang zur Heterotrophie 
bei apochlorotischen Lebewesen am leichtesten verständlich. Lworr 
spricht auch schon eine Folgerung aus, die zugleich eine Prüfung dieser 
Hypothese erlauben würde: «. . l’acide acétique doit assurer la nutrition 
carbonée des mutations sans chlorophylle de métaphytes et celle des 
métaphytes cultivés à l’obscurit&. Man darf gespannt sein, wie seine 
Ergebnisse ausfallen werden. Vorläufig muß ich mich an die mir be- 
kannten Tatsachen halten, und die sind einer solchen, weitgehenden 
Behauptung ungünstig. 

Keimlinge einer apochlorotischen Rasse von Stejlaria media konnten in asep- 
tischer Kulturim Dunkeln und am Licht mit Glukose zu einer längeren Entwicklung 
gebracht werden als ohne Zucker. Nach der Bildung von zwei Blattpaaren stellten 
sie allerdings ihr Wachstum ein. Natriumazetat hatte nicht einmal diese Wirkung, 
so daß die Pflänzchen nur die Kotyledonen entfalteten und dann zugrunde gingen, 
wie ohne organische Zusatznahrung. (Eigene, unveröffentlichte Versuche.) Stärke- 
bildung konnte in den Blättern älterer, grüner, aseptisch aufgezogener Stellaria- 
Pflanzen unter Ausschluß fremder Organismen mit Zuckern, Glyzerin, Dioxy- 
azeton und Ca-Glukonat erzielt werden, nicht aber mit niederen Fettsäuren 
(E. FripricH 1930). Auch anderen ist nie eine Stärkebildung mit Azetat gelungen. 
Der Satz «L’acide acétique représente donc certainement l’une des étapes inter- 
médiaires de la synthèses de l’amydon à partir des produits de l’assimilation chloro- 
phyllienne et probablement représente-t-il l’un des tous premiers produits de l’assi- 
milation chlorophyllienne elle-méne> muß also in seinem ersten Teil als unwahr- 
scheinlich bezeichnet werden. Noch weniger dürften die Biochemiker den zweiten 
gutheiBen. So sagt Nuria (1935, S. 14): «Very little evidence is available regarding 
the presence of other possible intermediate products. In this respect only glyco- 
collic aldehyde, glyzerine aldehyde and dioxyacetone used be considered, since other 
compounds with the general formula C,H,,0,, such as acetic acid, lactic acid etc. 
cannot be seriously regarded as intermediate steps in the formation of sugar. 
So denken auch andere Sachverstandige, die ich gefragt habe. Die Verwertung 
einer Verbindung zur Starkebildung kann auBerdem iiberhaupt nicht als Beweis 
dafiir zugelassen werden, daB dieselbe normalerweise als Zwischenprodukt auftritt. 
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Sonst müßte jede Substanz, aus der irgendeine Zelle Stärke, Paramylon oder dergl. 
bildet, als Zwischenprodukt der CO,-Assimilaton angesehen werden! 

Über die Beziehungen zwischen der vorzugsweisen Verwertung von 
Fettsäuren und der Bildung stärkeartiger Speicherstoffe läßt sich also 
nur so viel sagen, daß Verbindungen, die zu letzterer geeignet sind, sich 
bisher als auch zur Ernährung brauchbar erwiesen haben; aber selbst 
diese Aussage beruht ganz auf den Erfahrungen an Polytoma (PRines- 
HEIM und Maınx 1926). In den letzten 10 Jahren ist nicht viel hinzu- 
gekommen, außer daß bei jeder Ernährungsweise auch Reservestoffe 
abgelagert wurden, wie zu erwarten war. Ob nicht vielleicht Stärke oder 
Paramylon aus Verbindungen gebildet werden kann, die zur Ernährung 
nicht tauglich sind, ist fast gar nicht untersucht worden. Ich kenne 
nur die Versuche von Matnx (1927, S. 383), der einen solchen Fall 
bei Euglena gracilis feststellte. Diese bildete nicht nur aus Erepton 
und Azetat, sondern auch aus Glukose Paramylon. Ähnliche Versuche 
mit anderen Arten sind in Vorbereitung. 

Weitere Aussagen über diese Beziehungen lassen sich nicht machen. 
Die experimentellen Grundlagen sind also noch viel zu schwach für 
weitgehende Theorien. Seitdem ich betonte, daß die ganze Oxytrophie- 
theorie auf der Untersuchung zweier Organismen, nämlich Polytoma 
uvella und Euglena gracilis beruhe (1934a), ist zwar einiges hinzugekommen; 
aber, wie oben gezeigt, mußte die Theorie erheblich geändert werden, 
und noch immer wissen wir viel zu wenig. Ich halte es deshalb für besser, 
neue Tatsachen beizubringen, als schlecht gesicherte theoretische Vor- 
stellungen zu entwickeln. Gerade um das zu beweisen, mußte ich mich 
einmal selbst in theoretische und noch dazu ziemlich weit ausholende 
Erörterungen einlassen. 


d) Vernachlässigte Aufgaben. 


Es muß zudem gesagt werden, daß die Oxytrophietheorie wichtige 
Aufgaben, die in ihren Gedankenkreis gehören, vernachlässigt. Diese 
sind biochemischer, ökologischer und systematischer Art. 

Biochemische Überlegungen. Biochemisch wertvoll wäre der Nachweis 
von Zwischenprodukten der Synthese geformter Kohlehydrate aus Fett- 
säuren. An sich kann man natürlich nicht verlangen, daß jeder Forscher, 
der mit Azetatorganismen arbeitet, sich gerade auch dieser Richtung 
annimmt; aber da von Lworr ein zwangsläufiger Zusammenhang theo- 
retisch als sicher hingestellt wird, hätte dieser Frage ein wenig Auf- 
merksamkeit geschenkt werden sollen, um die Theorie etwas einleuchtender 
zu gestalten. 

Noch näher lag das bei folgendem biochemischen Problem. Lworr 
spricht von Oxytrophie dann, wenn neben einer organischen N-Quelle 
eine davon unabhängige C-Quelle erforderlich ist. Ein sicherer Beweis 
für diese Notwendigkeit läßt sich nicht erbringen, wenn man in der Wahl 
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der N- Quelle vollkommen frei ist. Daher kann auch nie ein Organismus 
als sicher oxytroph hingestellt werden. Es kann ja immer noch eine 
Verbindung gefunden werden, die sich als N- und als C-Quelle eignet. 
Und wenn man sie nicht ,,findet“‘, so kann man sie konstruieren, z. B. 
indem man eine N-haltige Base mit Essigsäure koppelt. Vielleicht wiirde 
Lworr diesen Einwand ablehnen; aber in einer Aminosäure ist auch 
eine NH,-Gruppe und eine organische Säure enthalten, und im Stoff- 
wechsel können diese getrennt und unabhängig voneinander verwendet 
werden (MAINx 1927, S. 380). Es ist sogar eine biochemisch sehr auf- 
fallende Tatsache, daß z. B. bei Polytoma das nicht geht, denn dieses 
kann Glykokoll als N-Quelle, nicht aber als C-Quelle verwerten, ob- 
gleich diese Verbindung doch als Aminoessigsäure angesehen wird, und 
Essigsäure die bevorzugte C- und Energiequelle darstellt. 

In einer Hinsicht hat Lworr biochemische Überlegungen angestellt. 
Wir (PRINGSHEIM und Maınx 1926, S. 593) hatten gewisse Fettsäuren 
bei Polytoma uvella verwertbar gefunden, andere nicht, und zwar schien 
eine zu lange C-Kette ungünstig zu wirken. Lworr (1932, S. 36) zeigt, 
daß Valerian- und Propionsäure nicht, wie wir meinten, verwertbar sind. 
Das ist richtig. Wir hatten damals keine genügend reinen Präparate 
und sind wohl durch die Gegenwart von Essigsäure getäuscht worden. 
Auch kann ich bestätigen, daß Polytoma die verzweigte C-Kette der 
Isobuttersäure nicht sprengen kann (2. Mitteilung, S. 668). Aber wenn 
Lworr unter Heranziehung der Ergebnisse an Kuglena gracilis (1932, 
S. 120) allgemeine Regeln aufstellen will, und wenn er sagt, es komme 
nicht auf die Zahl der C-Atome, sondern auf die der CH,-Gruppen an, 
so ist damit wenig gewonnen. Man hat hier ein deutliches Beispiel dafür, 
das Versuchsergebnisse nur durch bessere, aber nicht durch eine Theorie 
widerlegt werden können. Die von Lworr aufgestellten Regeln galten 
wieder nur für die Arten, mit denen er gearbeitet hatte. Wo bleiben sie 
bei Polytomella, welche Propionsäure, Valeriansäure und Capronsäure 
ebensogut verarbeiten soll wie Essigsäure und sogar mit Isobuttersäure 
vorzüglich gedeiht (Lworr 1935b, S. 974f., 2. Mitteilung, S. 684)? Auch 
für Chilomonas gelten diese Regeln nicht. Sie bezeichnen kein allgemeines 
physiologisches Verhalten, und die Aufstellung einer Theorie war verfrüht. 

Zu was für falschen Schlüssen man durch Verallgemeinerungen aus wenigen 
Beobachtungen kommen kann, zeigt auch der folgende Fall. Lworr (1932, S.76f.) 
findet, daß Chlamydomonas agloeformis und Haematococcus pluvialis mit geeigneten 
organischen N-Quellen, z.B. Asparagin oder Glycocoll, auch ohne besondere 
C-Quelle gedeihen können. Das waren damals die einzigen unter seinen Objekten, 
die im Dunkeln Chlorophyll bildeten, und gleichzeitig die einzigen, die ohne Fett- 
säuren ihr Auskommen fanden. Also wurde eine Beziehung zwischen diesen beiden 
Beobachtungen hergestellt, und es wurde geschlossen: «Cette propriété — est pour 
nous en relation avec la persistance de la chlorophylle à l’obscurit&. Dem Chloro- 
phyll muß also wohl eine neue, bisher unbekannte Fähigkeit zukommen, nämlich 


jene, Aminosäuren zu desaminieren, von denen doch die NH,-Gruppe abgesprengt 
werden muß, wenn sie irgendwie an Stelle von Fettsäuren zur Stärkebildung ver- 
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wendet werden sollen? Ja, es wird sogar ein bestimmter Weg fiir die biochemischen 
Umsetzungen angegeben, wobei dem Chlorophyll ausdriicklich eine weitere Leistung 
zugeschrieben wird: «La condensation qui doit amener l’acide ou l’aldehyde formique 
à l’état d’acide acétique dépend en effect de la présence de chlorophylle et peut se 
faire en l’absence de lumière» (ebenda, S. 124). 

Bald zeigte sich die Unhaltbarkeit dieser gewagten Annahmen. Chlorogonium 
kann im Dunkeln trotz Chlorophyllgehalt nicht ohne Azetat (oder Succinat) ge- 
deihen, Polytomella kann ohne Azetat leben, obgleich sie kein Chlorophyll enthalt. 
Ich nenne als Beispiele zunächst absichtlich nur Phytomonaden. 

Ein ähnlicher Fehlschluß wird aber auch bei Euglenen gezogen (1935 a, S. 89). 
Einige Vertreter dieser Gattung kénnen im Dunkeln auch mit Azetat nicht gedeihen, 
«probablement parce qu’un certain nombre de synthèses sont des réactions liées à 
l’assimilation chlorophyllienne.» Wären sie farblos, kénnten sie sich gewiB im 
Finstern vermehren. Woraus schlieBt Lworr, daB die Unfahigkeit (in seinen Lé- 
sungen!) im Dunkeln zu gedeihen, etwas mit dem Chlorophyll zu tun hat? Das 
eine Mal soll das Chlorophyll etwas Positives, das andere Mal etwas Negatives be- 
wirken, wenn Licht fehlt. Wer weiB, warum die eine Art sich so, die andere so verhält ? 
Es gibt eine Menge photischer, z. B. photomorphotischer Wirkungen, die von der 
Gegenwart des Chlorophylis ganz unabhängig sind. Pilze zeigen z. B. Derartiges, 
und apochlorotische Keimlinge von Stellaria media weisen dieselben Wachstums- 
unterschiede zwischen Licht- und Dunkelkulturen auf wie griine. Bevor man also 
nicht doch bei diesen Euglenenarten eine Vermehrung im Dunkeln erzielt hat, 
kann man iiber die Frage nichts aussagen. Derartige biochemische Schliisse sind 
héchstens Arbeitshypothesen, die man besser nicht verôffentlicht, bevor sie sich 
bewährt haben. 


Okologische Beziehungen. Was die Okologie anbelangt, so steht diese 
für Lworr ganz auBer dem Bereich der Uberlegungen. Nun muB man 
zugeben, daB eine kausale Erklärung der Eigenschaften eines Lebe- 
wesens auf ükologischer Grundlage kaum môglich ist. Aber die Tatsache, 
daß die farblosen Arten bei heterotropher Ernährung leben können, 
dagegen manche nahe verwandten grünen nicht, wird den ökologisch 
denkenden Forscher kaum in Verwunderung setzen. Bei ihnen muß 
irgendein lebenswichtiger Vorgang vom Lichte abhängig sein, falls 
nicht doch noch eine Dunkelkulturmethode gefunden wird. Ob das 
Fehlende eine Synthese ist, wissen wir nicht. Einfacher ist aber doch zu 
sagen: Wenn diese grünen Arten apochlorotisch würden, müßten sie 
zugrunde gehen. Die farblosen müssen von Vorfahren abstammen, 
welche die Fähigkeit hatten, organische Stoffe zu verwerten und die 
CO,-Assimilation zu entbehren. Da der Saprophytismus bei den Eugle- 
ninen so häufig ist, und da auch die meisten farblosen Arten, aber auch 
viele grüne bisher nicht künstlich ernährt werden konnten (Prınss- 
HEIM 1936a, S. 90), so liegt der Verdacht nahe, daß eine noch unbekannte 
Substanz oder Bedingung für sie vonnöten ist. Dann sollten wir aber 
mit der Behauptung vorsichtig sein, daß die grünen Eugleninen (ab- 
gesehen von wenigen Arten) der CO,-Assimilation bedürfen. 

Ohne Berücksichtigung der ökologischen Bedingungen werden wir 
nie zu brauchbaren Vorstellungen über die Ernährungsform bestimmter 
Organismen kommen. Die Verhältnisse am Standort sind wertvollere 
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Fingerzeige fiir die Lebensnotwendigkeiten als Verallgemeinerungen von 
beschrankten Laboratoriumserfahrungen in Form von Theorien. Dafiir 
ist die Auffindung der ,,Oxytrophie“ von Polytoma ein gutes Beispiel 
(PRINGSHEIM 1921). Umgekehrt muB erwogen werden, ob die im Versuch 
erprobten Nährstoffe auch in der Natur vorzufinden sind. 


Irgendwelche ükologischen Gedanken sind vielleicht gelegentlich doch 
bei Lworr im Spiel gewesen. So unter dem Eindruck der seinen früheren 
Vorstellungen nicht entsprechenden Tatsache, daB Astasia (Chattoni) 
longa und Chilomonas paramaecium ohne Azetat auskommen, obgleich 
sie doch auch kein Chlorophyll haben. Da meint er, bei ungiinstiger 
N-Ernährung würde sich das Azetat doch wohl als notwendig erweisen 
(Lworr und Dust 1934, S. 9). In solchen Fällen, in denen die organische 
N-Quelle nicht gleichzeitig als C-Quelle geeignet ist, muß man diese 
Möglichkeit zugeben; aber wenn dann als eine besondere Ernährungs- 
form, ,,Paraoxytrophie“, der Fall aufgestellt wird, bei dem «dans les 
conditions maxima de synthése, ces aliments carbonés organiques exercent 
une action favorisantes, so muß man dem entgegenhalten, daß der Zu- 
satz einer guten C-Quelle, hier z. B. des Azetates, bei jeder N-Quelle 
eine fürdernde Wirkung hat. Die Zellen verwerten sie nicht nur, wenn 
sie sie nötig haben. Hier wären einmal quantitative Ergebnisse nützlich 
gewesen. 

Auch mit solchen Zählversuchen muß man allerdings vorsichtig sein und darf 
sie nicht so auswerten wie das LOEFER und Lworr (1935a, S. 88) tun. Letztörer 
stellt den ,,Oxytrophiekoeffizienten“ auf, indem er das Verhältnis der Zellenzahl 
in einer bestimmten Nährlösung ohne und mit einer besonderen C-Quelle bestimmt. 
Daraus zieht er Schlüsse auf einen verschiedenen Grad der Oxytrophie. Wenn man 
beobachtet hat, wie stark die Dichte einer Kultur von anderen Bedingungen ab- 
hängt, z. B. vom py-Wert, dem Pufferungsvermögen der Lösung, der Belüftung 
und gewissen Zusatz- bzw. ,,Wuchs“‘stoffen, so wird man verlangen, daß eine große 
Zahl von Versuchen angestellt werde, bevor man aus quantitativen Ergebnissen 
ernährungsphysiologische Schlüsse zieht. Vor allem gehören dazu wohl richtige 
Bilanzversuche, in denen auch der Verbrauch der Nährstoffe verfolgt wird. Man 
kann beispielsweise durch Zusatz eines Zuckers eine starke Stimulation erzielen, 
ohne daß dieser als eigentlicher Nährstoff dient, und wenn diese Förderung noch 
dazu so gering ist wie in manchen, in letzter Zeit veröffentlichten Arbeiten, so kann 
man daraus keine Regeln ableiten. 


Systematische Stellung und Ernährung. Systematisch wäre es be- 
deutungsvoll, wenn zwischen den apochlorotischen Vertretern der ver- 
schiedenen Algenreihen durchgehende ernährungsphysiologische Unter- 
schiede bestünden, etwa in der Weise, daß die Phytomonaden sich anders 
verhielten als die Eugleninen und diese wieder anders als die Crypto- 
monaden. So könnte z. B. möglicherweise für die Bildung des Para- 
mylons bei den Eugleninen eine andere C-Quelle erforderlich sein als 
für den Aufbau der Stärke, die die beiden anderen Stämme in ihren 
bisher ernährungsphysiologisch untersuchten Vertretern besitzen. Oder 
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es könnte bei der einen systematischen Gruppe anorganischer, bei der 
anderen nur organisch gebundener Stickstoff verwertet werden usf. 

Die Mannigfaltigkeit der ökologischen Anpassungen innerhalb einer 
Reihe spricht nicht unbedingt gegen derartige Annahmen, und ich habe 
anfangs selbst solche systematisch bedingte Ernährungsunterschiede finden 
zu können geglaubt, in der Weise, daß die Phytomonaden bei heterotropher 
Ernährung anorganische N-Verbindungen zu verwerten vermöchten, die 
Eugleninen aber Pepton brauchen, und daß Polytoma uvella und Polyto- 
mella caeca einerseits, Euglena gracilis und Astasia (ocellata) quartana 
andererseits sich ernährungsphysiologisch besonders nahe ständen. 
Davon bin ich wieder abgekommen. Es gibt Eugleninen, welche mit 
Aminosäuren auskommen, während Hyalogonium Pepton benötigt. Die 
Ergebnisse der einschlägigen Versuche werden an anderen Stellen dieser 
Mitteilungen dargelegt. Eine Nährlösung aus einem geeigneten Pepton 
und Azetat bewirkte bei allen apochlorotischen Vertretern der drei 
Reihen, die bis jetzt überhaupt in Nährlösungen kultiviert werden konnten, 
die beste Vermehrung. Für farblose. Protococcalen und Diatomeen gilt 
das aber nicht, wie mir Versuche mit Prototheca Zopfii und Nitzschia 
putrida zeigten. 

Lworr hat in seinem physiologischen System bestimmten Gruppen 
von Mikroorganismen eine bestimmte Ernährungsweise zugeschrieben. 
Diese Gruppen, nämlich Chlorophyten, Leukophyten und Protozoen, 
sind jedoch keine systematischen (taxonomischen) Einheiten (Lworr 
1932, S. 100), ebensowenig wie die Bakterien und Pilze, die er weiterhin 
nennt. Zudem bedeutet das was er über die Ernährung dieser an sich 
schon mehr ökologischen Gruppen sagt, nicht viel (ebenda, S. 115 f. 
und 8.147). Es heißt da z. B.: «Les Chlorophytes sont phototrophes, 
les Leucophytes sont oxytrophes, les Protozoaires sont haplotrophes.» 
Chlorophytes sind nach Lworr die mit einem Zellkern versehenen chloro- 
phylihaltigen Mikroorganismen; kein Wunder, daß diese phototroph 
sind. Die Leucophytes sind chlorophylifrei, bedürfen also der organi- 
schen Verbindungen, und viel mehr besagt oxytroph eigentlich nicht, 
nachdem Lworr, wie wir gesehen haben, seine Aussagen soweit ein- 
geschränkt hat, daß nur noch die Förderung durch organische Ver- 
bindungen neben einer organischen N-Quelle für die Gültigkeit dieses 
Begriffes erforderlich ist. 

Die ‚Protozoen‘“, aus deren ungeheurer Mannigfaltigkeit allerdings 
nur einige Ciliaten und parasitische Flagellaten herangezogen werden, 
weil die meisten ernährungsphysiologisch nicht untersucht sind, werden 
als haplotroph angesprochen, d.h. «le carbone est fourni par la source 
azotée organique» (1932, S. 113). Wenn es so wäre, würde das nur be- 
deuten, daß Lworr diejenigen Ciliaten und Flagellaten, welche mit 
Pepton allein ernährt werden können, als Protozoen bezeichnet, diejenigen 
aber, welche einer besonderen C-Quelle bedürfen, als Leukophyten, 
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wodurch Zusammengehöriges getrennt, Fernstehendes verbunden würde. 
Wie soll es nun aber jetzt mit dem erweiterten Oxytrophiebegriff sein ? 
Wohin gehören diejenigen Arten, welche zwar mit Pepton allein ge- 
deihen, jedoch durch eine besondere C-Quelle stark gefördert werden ? 
Sind z. B. Polytomella caeca, Astasia (Chattoni) longa, Astasia quartana, 
Chilomonas paramaecium und Chilomonas oblonga haplotroph und sind sie 
Protozoen oder oxytroph und Leukophyten? Aber auch bei Lebewesen, 
die Lworr sicher zu den Protozoen rechnen würde, besteht nicht immer 
reine Haplotrophie. LoEFER (1936) findet bei Paramaecium bursaria 
eine Förderung durch Zucker, vor allem Glukose, auch bei Pepton- 
ernährung, und dasselbe ist für Trypanosomen bekannt, wie Lworr 
selbst anführt (1932, S. 68). Nach seiner neuen erweiterten Begriffs- 
bestimmung sind also selbst diese oxytroph. Man sieht, auch von dieser 
Seite her kann man dem Oxytrophiebegriff nicht viel Nutzen abgewinnen. 


Azetatflagellaten und Oxytrophie. Um an Stelle der Lworrschen Be- 
griffe Leukophyten, Oxytrophie usf. bessere einzuführen, stelle ich die 
Einwände zusammen, die ich ihm entgegenzuhalten habe: 

1. Wenn es sich bei Lworrs Sätzen um eine wertvolle Theorie gehandelt 
hätte, so wären auf dieser Grundlage Voraussagen möglich gewesen. 
Das ist nicht der Fall. Sie haben sich nicht einmal als Arbeitshypothese 
bewährt, da sie keine neuen Ergebnisse gezeitigt haben. 

2. Der Leukophytenbegriff ist unbrauchbar. Er entspricht keiner 
systematischen oder physiologischen Zusammengehörigkeit. Bestenfalls 
wäre das Wort ein Ausdruck für apochlorotische Algen. Dabei ist aber 
die Bindung an das Vorhandensein fester Polysaccharide als Vorrats- 
stoffe ein Hindernis, denn solche fehlen bei PASCHERS Tussetia (1927, 
S. 395 f.), KoRSCHIKOFFs apochlorotischen Protococcalen (1931, S. 243 f.) 
und bei den farblosen Diatomeen. 

3. Der Beweis für das Vorhandensein von Plastiden bei den Gattungen, 
die Lworr zu den Leukophyten rechnet, ist bisher höchstens für Polytoma 
geführt, für die vielen anderen aber nicht. 

4. Der Oxytrophiebegriff ist unbrauchbar. Die Annahme, daß Lworrs 
Leukophyten einer besonderen C-Quelle bedürfen, hat sich nicht be- 
stätigt (Polytomella, Astasia, Chilomonas). Die Annahme, daß grüne 
Arten nicht oxytroph sind, hat sich als falsch erwiesen (Chlamydomonas, 
Chlorogonium, Chlorella). Die Annahme, daß die besonderen C-Quellen 
niedere Fettsäuren sein müssen, ist von Lworr selbst widerlegt worden 
(Stärke [?], Milchsäure, Brenztraubensäure). Damit verliert der Aus- 
druck seinen Sinn, der Begriff seine Abgrenzung. Der Beweis dafür, 
daß Oxytrophe bei sämtlichen organischen N-Quellen einer beson- 
deren C-Quelle bedürfen, ist nicht zu erbringen. Die biochemischen 
Schlußfolgerungen, z. B. die, daß Essigsäure als Zwischenprodukt der 
CO,-Assimilation auftritt, sind nicht einleuchtend, die Regeln für die 
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chemische Struktur der verwendbaren Verbindungen haben sich nicht 
bewährt. 


Im ganzen ergibt sich also, daB der Oxytrophiebegriff durch die 
fortschreitende Forschung eine innere Aushôhlung erlitten hat. Die 
Umgestaltung durch den Autor hat das nicht hindern kénnen und zudem 
den Wert seiner Aussagen sehr vermindert. Auch der Ausdruck hat sich 
als nicht geeignet erwiesen. Es liegt keine Säure-, d. h. H--Ionenwirkung 
vor, sondern es kommt gerade auf das Anion an. Nicht alle organischen 
Säuren sind verwendbar, sondern nur die niederen Fettsäuren (und da 
und dort eine andere) haben diese besondere Wirkung. Der Ausdruck 
ist belastet durch unbeweisbare AusschlieBlichkeit, durch Plastiden- 
forderung, durch AusschluB der Chlorophyllfunktion. Diese Einwände 
gelten auch nach der neuesten Fassung. 


Der Begriff Fettsäureorganismen (PRINGSHEIM 1935a) ist demgegen- 
über nicht so angreifbar. Obgleich er anfangs lange nicht soviel zu 
sagen schien, hat sich das schließlich umgekehrt. Da er nichts weiter 
bedeutet als daß sich ein Organismus in Gegenwart niederer Fettsäuren 
besonders lebhaft vermehrt, hat er nur ernährungsphysiologische Be- 
deutung, läßt aber den Schluß zu, daß auch unter natürlichen Umständen 
Fettsäuren zur Verfügung stehen dürften. Ökologische Überlegungen 
waren es auch, welche zuerst zur Auffindung dieser Ernährungsform 
geführt haben (PRINGSHEIM 1921). Sie haben sich nicht nur bei Polytoma, 
sondern auch bei Chilomonas, Astasia, Polytomella, Hyalogonium und 
Chlorogonium bewährt. Den Fall von Euglena gracilis haben mehrere 
Forscher bearbeitet, zuletzt Lworrs Schüler Dust (1930). 


Man kann für Fettsäureorganismen fast gleichbedeutend auch Azetat- 
flagellaten sagen: 1. In allen bisher untersuchten Fällen hat sich Essig- 
säure am besten bewährt. 2. Die Sonderwirkung der Fettsäuren unter 
Ablehnung der Zucker hat sich bisher nur bei Flagellaten gefunden. 
Das kann Zufall sein. Es fehlen uns genügende Erfahrungen, um Regeln 
aufzustellen. Jedenfalls müssen wir nach dem Stande unserer Kenntnisse 
folgende Gruppen unterscheiden: a) Obligate Fettsäureorganismen! wie 
Polytoma, Euglena gracilis im Dunkeln und Chlorogonium im Dunkeln. 
b) Fakultative Fettsäureorganismen wie Polytomella, die Chilomonas- 
und die bisher untersuchten Astasia-Arten, welche mit Pepton allein 
auskommen, durch Azetat aber sehr gefördert werden. c) Zucker-Fett- 
säureorganismen, welche Zucker mindestens ebensogut gebrauchen können 
wie Azetat. Das gilt für Arten von Chlorella, Stichococcus, Scenedesmus, 
Prototheca u. a. 


1 An Stelle der Fettsäuren können auch andere, am häufigsten Bernsteinsäure, 
treten. 


Planta Bd. 27. 6 
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Il. Lworrs Versuch eines umfassenden Systemes der Ernährungsarten. 


a) Okologie und Physiologie. 

Standort und Ernährung. Lworr hat den Versuch unternommen, in 
die mannigfaltigen Formen der Ernährung eine Ordnung zu bringen. 
Für die älteren derartigen Bemühungen sei auf seine Darstellung ver- 
wiesen (LwoFF 1932, S. 106). Um zu einem Urteil zu kommen, wird es 
gut sein, die begrifflichen Unterlagen zu klären. Ernährung nennen wir 
die Bildung körpereigener Substanz aus Stoffen der Außenwelt. Hierin 
stecken zwei Teilvorgänge: 1. Die Aneignung, 2. die Umwandlung der 
betreffenden Verbindungen. Diese beiden Vorgänge werden sich zwar 
nicht scharf trennen lassen; sie müssen aber doch auseinander gehalten 
werden, was am besten gelingt, wenn man nur an das Anfangs- und das 
Endglied der Reaktionskette denkt. Die Zwischenglieder sind mangel- 
haft bekannt. 

Ein System der Ernährung kann auf beiderlei Teilvorgänge auf- 
gebaut werden. Das eine Mal achtet man auf die außen vorhandenen 
Nährstoffe, das andere Mal auf die biochemischen Vorgänge, die für die 
Verwertung bedeutungsvoll sind. Im ersten Falle sind die Umwelts- 
bedingungen, also ökologische Verhältnisse, im zweiten die Umsetzungen 
in der Zelle, also physiologische Vorgänge, das, was zur Einteilung haupt- 
sächlich herangezogen wird. 

Wir besitzen Einteilungen der Lebewesen, z. B. der im Wasser vor- 
kommenden, welche ausgesprochen ökologischer Natur sind und als 
solche vortreffliche Dienste tun. Man nennt beispielsweise Organismen, 
die in faulenden Flüssigkeiten leben, saprob oder ein Gewässer, das 
wenig Nährstoffe enthält, oligotroph und kennzeichnet auch die darin 
lebenden Organismen danach. Hierbei handelt es sich jedoch nicht um 
ernährungsphysiologische Einteilungen. Schlüsse vom Vorkommen auf 
die Ernährung können sehr leicht irreführen. In Flüssigkeiten, die reich 
an organischen Stoffen sind, können autotrophe Lebewesen gedeihen 
usf. Die Außenbedingungen sind also keine geeignete Grundlage für 
ein Ernährungssystem. 

Physiologische Einteilung. Eine rein physiologische Einteilung wäre 
sehr erwünscht. Sie begegnet jedech beträchtlichen Schwierigkeiten. 
Wenn wir die Umwandlung in körpereigene Stoffe in den Vordergrund 
stellen wollen, so stoßen wir alsbald auf die Frage, was wir unter solchen 
verstehen sollen. Gehört z.B. die Stärke hierher? Natürlich läßt sich 
die Entstehung der Speicherstoffe leichter erforschen als die der Ver- 
bindungen, welche das Protoplasma enthält. Vorläufig wissen wir jedoch 
in den meisten Fällen nicht, wozu eine, durch Ernährungsversuche als 
notwendig erwiesene Verbindung dient, also welchen chemischen ,,Weg“ 
sie zurücklegt. Man kann sich auf Grund der bisherigen Erfahrungen 
eine ganze Anzahl von Möglichkeiten ausdenken. Eine organische 
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Verbindung kann als Energiequelle dienen, sie kann eine bestimmte Atom- 
gruppe liefern, sie kann als H-Akzeptor, als Wuchshormon von Bedeutung 
sein, sie kann ein „anorganisches‘‘ Nährelement enthalten, das in andere 
Bindung nicht verwertet werden kann usf. Es genügt also in diesem 
biochemischen Sinne keineswegs, nur von einer C-Quelle zu sprechen, 
wenn auch für nähere Angaben meist unsere Kenntnisse von den Zell- 
vorgängen noch zu gering ist. 

Sogar von demselben Mikroorganismus kann eine Verbindung bald so, bald so 
in den Stoffwechsel gerissen werden. Eine Aminosäure kann z. B. als Ganzes zum 
Eiweißaufbau dienen oder bei Fehlen anderer organischer Verbindungen als Energie- 
quelle, wobei Ammonverbindungen sich anhäufen oder schließlich bei Vorhanden- 
sein einer „besseren“, sie „deckenden“ C-Quelle nur als N-Quelle, wobei etwa 
eine organische Säure zurückbleibt. Für alle diese Fälle lassen sich Beispiele anführen 
(Max 1927, S. 373f. für Euglenen). 

Man wird also noch auf lang hinaus mit einem rein biochemischen 
Ernährungssystem nicht zum Ziele kommen. 

Äußere Bedingungen und Ernährung. Hier wie so oft müssen wir also 
einen Mittelweg einschlagen. Wir müssen nicht die im Milieu zur Ver- 
fügung stehenden, sondern die wirklich verwendeten Nährstoffe berück- 
sichtigen, und das können wir nicht unter natürlichen, schwer überseh- 
baren Verhältnissen, sondern nur im durchdachten Ernährungsversuch, 
der mannigfach abgewandelt wird. Die bisherigen Einteilungen gehören 
alle hierher, auch der Lworrsche Versuch. Man sollte sich aber darüber 
klar sein, daß auch sie nicht rein physiologisch-chemisch sind, sondern 
daß etwas Ökologisches dabei mitspielt, weil nur das ins Auge gefaßt 
wird, was die Außenwelt zur Verfügung stellt. 

Auch bei bloßer Berücksichtigung der der Zelle von außen gebotenen 
Stoffe, welche Einfluß auf den Vermehrungsgrad haben, sind tiefere 
physiologische Einblicke sehr erwünscht, denn ohne solche kommt man 
nicht zu einem Verständnis der Ernährung. Die Einteilung der Lebe- 
wesen nach der Art der Ernährung soll auf den verwendeten Nährstoffen 
beruhen, also muß man diese nach Möglichkeit kennzeichnen und die 
Bedingungen abwandeln, unter denen sie geboten werden. Sonst kann 
man den Nährwert einer Verbindung sehr falsch einschätzen. 

Deshalb ist Vorsicht und Zurückhaltung in theoretischen Schlußfolgerungen 
am Platze. So hängt z. B. die Teilungsgeschwindigkeit außer von der Art der Nähr- 
stoffe, ihrer Konzentration und Mischung so sehr von Temperatur, py, ,,Wuchs- 
stoffen‘, O,-Versorgung u.a. ab, daß man aus der Zahl der Individuen nach einer 
bestimmten Zeit nicht immer sichere Schlüsse ziehen kann. Dies muß um so mehr 
bedacht werden, als die meisten dieser Einflüsse durch das Fortschreiten der Ent- 
wicklung selbst verändert werden, und weil die Menge lebender Zellen nach anfäng- 
lichem Anstieg wieder abfällt, so daß eine Zählung nach beliebiger Zeit kein ver- 
wertbares Ergebnis liefern kann. Zum mindesten müssen für quantitative Schlüsse 
die gleichartigen Versuche so oft wiederholt werden, bis das Ergebnis sichergestellt 
ist, wobei allen Schlüssen Durchschnittszahlen mit Fehlerberechnung zugrunde 
gelegt werden sollten. Die oft recht geringen Ausschläge bei Zusatz bestimmter 
Nährstoffe, z. B. von Zuckern, in den LoErErschen Arbeiten (z. B. 1935a—c) und 
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die Oxytrophiekoeffizienten von Lworr (zuerst 1934, S. 4) lassen nicht erkennen, 
ob sie diesen Anforderungen geniigen. 

Art des Nahrungserwerbes. Lworr hatte sichtlich das Bestreben, ein 
ausgesprochen biochemisches Ernährungssystem aufzustellen. Das er- 
sieht man u. a. daraus, daß er die gebräuchlichste Einteilung nach der 
Art des Nahrungserwerbes gar nicht erwähnt hat, wodurch freilich der 
angestrebte «cadre d’un systeme général relatif & la nutrition des micro- 
organismes» (LwoFF und Dust 1934, 8. 13) nicht ganz umfassend wurde. 
Ich meine die Anordnung der Lebewesen nach der Ernährung, je nachdem 
ob sie: 1. holophytisch, 2. saprophytisch, 3. parasitisch oder 4. animalisch 
ist. Die parasitische Ernährung beurteilt Lworr (1932, S. 98, 105, 113, 
138) ganz folgerichtig nur nach den Ergebnissen kiinstlicher Ziichtung 
außerhalb des Wirtskörpers in synthetischen Nährlösungen, die anima- 
lische fällt ganz aus. 


Tatsächlich handelt es sich hier um Begriffe, die einen erheblichen morpho- 
logischen Einschlag haben. In physiologischer Hinsicht sind die Grenzen wenig 
scharf. Zwischen 1 und 2 sind sie verwischt, wenn Mixotrophie vorliegt, die auch 
in der Natur, besonders bei Mikroorganismen, häufig zu sein scheint. Das Ver- 
schmähen organischer Nährstoffe darf als abgeleitet betrachtet werden. Zwischen 1 
und 3 stehen die Halbparasiten. Fällen, wie etwa denen von Viscum und Rhinanthus, 
unter den Blütenpflanzen sind endophytische Algen vergleichbar, welche Chlorophyll 
enthalten, und von denen wir nicht wissen, ob sie nur Raumparasiten sind. Auch 
Zoochlorellen und Zooxanthellen kann man mindestens zum Teil hierher stellen. 
Zwischen 1 und 4 vermitteln grüne ‚„Amöben“, nackte Peridineen, Chrysomonaden 
u.a. Auch 2 und 3 sind nicht scharf zu trennen. Nichtgrüne Parasiten sind hetero- 
troph wie die Saprophyten und unterscheiden sich von ihnen vielfach überhaupt 
kaum in ihrer Ernährung. Beiderlei Nahrungserwerb kann sogar bei der gleichen Art 
abwechseln, z. B. nach Abtötung von Wirtsgewebe. Übergänge zwischen 2 und 4 
sind dann gegeben, wenn ein Lebewesen sowohl geformte wie gelöste Nahrung ver- 
wertet, wie das bei einigen Ciliaten bekannt ist. Gewiß wird es bei Flagellaten 
gleichfalls gelingen, Arten zu finden, die sich animalisch zu ernähren pflegen, aber 
auch saprophytisch leben können. Die ,, AuBenverdauung‘ der Pilze kann man 
ebenfalls als einen Übergang ansehen. Daß es auch fressende Parasiten gibt, die also 
gleichzeitig zu 3 und zu 4 gehören, ist klar. 

Übrigens sind die unter 1—4 genannten Begriffe in logischer Hinsicht nicht ganz 
gleichwertig. 1 ist ungefähr gleich photoautotroph, 2—4 meist heterotroph. Doch 
ziehe ich vor, den Ausdruck holophytisch mehr im ökologischen, den Ausdruck 
autotroph im physiologischen Sinne zu nehmen. So kann 2—4 mit Chlorophyll- 
gehalt und -funktion verbunden sein, ebenso wie 1. Erst, wo Chlorophyll fehlt, 
ist rein heterotrophe Ernährung sicher, natürlich abgesehen von Chemoautotrophie. 
Bei Symbiose oder Mutualismus kann eine im einzelnen sehr verschiedene Ernährungs- 
weise vorliegen, die selbst bei der gleichen Organismenkombination wechseln kann 
(PRINGSHEIM 1928, S. 401f.). 


b) Die Bindungsart der Nährelemente. 

Organische und anorganische Nährstoffe. Nur in wenigen Fällen ist 
bisher die Beantwortung der Frage möglich, warum für den einen Organis- 
mus die eine, für einen anderen die andere Verbindung als Nährstoff 
geeignet ist. Darauf wurde oben schon hingewiesen. Da wir nun aber 
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in ein Ernährungssystem méglichst viele Arten einordnen wollen — denn 
sonst verdiente es nicht die Bezeichnung ,,System‘‘ —, so müssen wir uns 
vorläufig mit einer einigermaßen groben chemischen Kennzeichnung 
der Nährstoffe begnügen. Man geht dabei zweckmäßig von den einzelnen 
Nährelementen aus und stellt fest, ob sie in ‚„‚organischer‘‘ oder ,,anorga- 
nischer“ Bindung aufgenommen werden. Die wirkliche Bindungsform, 
d. h. die physikalisch-chemische Wirkung der Atomgruppierung, bleibt 
dabei unberücksichtigt. Eine solche Einteilung kann natürlich nur zur 
ersten Orientierung genügen. 

Für den Kohlenstoff hat z. B. Prerrer (1897) diese Einteilung ver- 
wendet und alle anderen Autoren, auch Lworr, sind ihm gefolgt. Bei den 
anderen notwendigen Elementen ist ein gleiches Vorgehen möglich, aber 
bisher nur beim Stickstoff üblich gewesen. Die Art, wie vielfach die 
organischen Verbindungen von Biologen eingeteilt werden, z.B. in 
Zucker, Eiweißabbauprodukte, organische Säuren usf., kann nicht mehr 
befriedigen, ebensowenig wie die Zusammenfassung aller organischen 
N-Quellen. Die Art, wie die Elemente verkettet sind, der Energiegehalt, 
das Redoxpotential u. a. sollten berücksichtigt werden. 

Grundlagen des Lworrschen Systemes. Auch in dem System von 
Lworr (1932, S. 109 f.) bildet die Bindungsform von C und N die eigent- 
liche Grundlage. Lworr stellt aber nicht die anorganische und die 
organische Bindung einander als Gegensätze gegeniiber, die dann weiter 
aufgeteilt würden, sondern er nimmt eine ganz andere Einteilung vor. 

Die untenstehende Ubersetzung des Lworrschen Schemas zeigt ebenso 
wie die Voranstellung in seinem Text, daB sein System in erster Linie 
auf die N-Ernährung aufgebaut ist. 

Er unterscheidet: 1. Prototrophe (nach A. Fischer 1903) mit Assimilation des 
Luftstickstoffes. 2. Autotrophe (im Anschluß an W. PFEFFER 1897), welche nur 
anorganischer Stoffe bediirfen. 3. Mesotrophe, welche von Ammoniak ausgehen, 
aber organischer Substanz bedürfen. NH, kann aus Aminosäuren abgespalten 
oder durch Reduktion von Nitrat erworben werden. 4. Metatrophe, die mit Amino- 
säuren nicht auskommen, sondern einer héher zusammengesetzten organischen N- 
Quelle bedürfen. Die Einteilung in bezug auf die Kohlenstoffernährung kann dem 
Schema, untere Reihe, entnommen werden. 

Diese Einteilung hat manches Bestechende, besonders wenn man 
berücksichtigt, daß die Benennungen Zusammensetzungen erlauben, 
welche die Art der N- und der C- Quelle verraten. Sie werden an Beispielen, 
unter Anführung bestimmter Organismenarten erläutert. So sind z. B. 
nach Lworr (1932, S. 113) von den verschiedenen Euglenenarten Euglena 
deses photomesotroph, Euglena pisciformis photometatroph, Euglena 
gracilis im Dunklen oxymetatroph usf. Wenn man nur die Begriffe auto- 
und heterotroph zugrunde legen will, kann man sich nicht so kurz 
ausdriicken. 

Logischer Aufbau des Systemes. Leider weist das System groBe Mangel 
auf. Was zunächst die Ausdriicke anbelangt, so ist die Wahl der Stamme 
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„meta‘‘ und ,,meso“ aus dem Wortsinn nicht zu verstehen und auch nicht 


erklärt, ebensowenig wie die anderen von Lworr geschaffenen Kunstaus- 
drücke. Ihre Bedeutung ist deshalb schwer im Gedächtnis zu behalten. 


Physiologische Einteilung der Mikroorganismen nach A. Lworr. 








Metatrophe: 
Nom un tzt Photometa- | Oxymeta- | Haplometa- 
N- (Pepton) ist trophe trophe trophe 
unentbehrlich " 
Mesotrophe: 
Der Aufbau der EiweiB- Photomeso- | Oxymeso- | Haplomeso- 
stoffe geht von NH, trophe trophe trophe 


aus. N-Quelle ist Ni- 
trat, Ammonsalz oder 
Aminosäure. Eine or- 


A ‘ 
Mineralische N- und Chemoauto- | Photoauto- 
C- Quelle trophe trophe 


Prototrophe: 
Aufnahme elementaren 
Stickstoffes Hasiowoph 
Chemotrophe: | Phototrophe:| Oxytrophe: aplotrophe : 
Assimilation | Assimilation | Eine besondere| Die organi- 
von CO, auf | von CO, mit | organische C- | sche N- 
Grund der Hilfe der |Verbindung ist| Quelle kann 


Oxydation Sonnen- notwendig, |auch den C 
anorganischer | energie welches auch liefern 
Verbindungen die N-Quelle 

sei 














Das Wort ,,mesotroph“ ist außerdem bekanntlich vergeben. Wir unter- 
scheiden polytrophe, mesotrophe und oligotrophe Gewässer (E. NAUMANN 
1932, S. 6 und früher). Die Bezeichnung ‚oxytroph‘ deutet fälschlich auf 
den Säurecharakter, also die H--Ionen hin, soll das aber eigentlich nicht 
tun, und umfaßt außerdem sogar Zucker, Alkohole usf. Warum schließlich 
die Entnahme des C aus einer N-haltigen Verbindung bei der ,,Haplo- 
trophie“ als ‚einfach‘ bezeichnet wird, ist unerfindlich. Es handelt 
sich biochemisch um sehr verwickelte Vorgänge, oder sollte etwa „einfach“ 
hier im Gegensatz zu ‚zweifach‘ stehen? Dann wären alle anderen, 
und bei Gelegenheit auch die gleichen Lebewesen ‚‚diplotroph‘ ? Weitere 
Bedenken kommen einem bei den zusammengesetzten Ausdrücken. 
Aber bevor wir darauf eingehen, müssen wir uns den ganzen Aufbau 
des Systemes ansehen. 

Wie am besten aus dem Schema zu entnehmen ist, kommen die kom- 
binierten Ausdrücke durch Zusammenstellung der Bezeichnungen für die 
Art der C- und die Art der N-Ernährung zustande (Lworr 1932, S. 111f.). 
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Sie sind in ein Koordinatensystem eingetragen, so daB horizontal die 
C-Ernährung, vertikal die N-Ernährung zu finden ist. Aber diese Ein- 
teilung und Darstellung ist nicht streng durchgefiihrt. Folgerichtig 
sollte die Autotrophie, die durch die CO,-Assimilation gekennzeichnet 
ist, bei der Kohlenstoffernährung genannt sein, und zwar als Oberbegriff 
von Photo- und Chemotrophie, die erst dadurch ihren Sinn erhalten. 
Wir finden sie aber bei der N-Ernährung. Die Folge ist, daß die Auto- 
trophie schon ein zusammengesetzter Begriff ist und sich auf C und N 
bezieht. Kombinationen nach Art der anderen im Schema enthaltenen 
Ausdrücke sind nicht mehr möglich. 

Es ist allerdings nicht ganz klar, ob Lworr Chemo- und Phototrophie im Sinne 
von Chemo-Auto- und Photo-Autotrophie zu gebrauchen gedenkt. Zur Zeit 
PFEFFERs konnte man allenfalls annehmen, daß beides das gleiche sei, d. h. also, daß 
Energie, die aus chemischen Reaktionen (meist Dehydrierungen) oder von Sonnen- 
strahlen herrührt, immer zur Gewinnung organischer Verbindungen aus CO, dient. 
Heute ist das sehr zweifelhaft geworden. Man darf als sicher annehmen, daß Licht- 
energie auch verwendet werden kann, um andere chemische Umsetzungen zu ermög- 
lichen (Purpur- und Schwefel-Purpurbakterien), und daß chemische Energie dazu 
dienen kann, organische Verbindungen von einem niedrigeren auf ein höheres 
Verbrennungspotential zu heben (Entstehung von Fett und Eiweiß aus Kohle- 
hydraten), was sowohl bei autotrophen wie bei heterotrophen Pflanzen geschehen 
kann. Die Ausdrücke Chemo- und Phototrophie sind also ohne Zusätze nicht 
eindeutig. 

Auch die Mesotrophie ist nicht eindeutig auf Stickstoff bezogen, 
denn es ist nicht gesagt und auch nicht gemeint, daß die organische 
Verbindung, welche benötigt wird, die N-Quelle sein muß. Polytoma 
ist also mesotroph, denn es braucht neben Ammon-N Azetat, Euglena 
deses am Licht ist mesotroph, weil sie neben CO, mindestens eine Amino- 
säure braucht. Das sind gewiß zwei sehr ungleiche Ernährungsweisen. 
Sowohl N- wie C-Gewinn sind grundverschieden! Wieviel einfacher wäre 
es, wenn C- und N-Ernährung wirklich auseinander gehalten wären, wie es 
eigentlich der Anlage des Lworrschen Systemes entspricht. Dann müßte 
es aber heißen: Bei Mesotrophen ist eine einfache organische N-Quelle 
nötig (so steht es in der Tat, abweichend von der sonstigen Definition, 
S. 113 oben!), anorganische N-Quellen werden nicht ausgenutzt. Meso- 
trophie kann mit Phototrophie verbunden sein, wie bei Euglena deses. 

Ein merkwürdiger Begriff ist ferner die Haplomesotrophie, für die in 
auch taxonomisch eigentümlicher Aufzählung „Pilze, Hefen und die 
Mehrzahl der Bakterien‘ als Beispiele angeführt werden. Hier handelt 
es sich nämlich nicht, wie bei der Haplometatrophie gewisser Ciliaten und 
parasitischer Flagellaten (Beispiel Glaucoma piriformis) um die Not- 
wendigkeit der Entnahme von C und N aus hochmolekularen organischen 
N-Verbindungen, sondern darum, daß der Kohlenstoff und der Stick- 
stoff aus der gleichen Verbindung entnommen werden können, oder, bei 
anderer Ernährung, der erstere aus beliebiger organischer, der letztere 
aus anorganischer Bindung. Unter der gleichen Bezeichnung haben wir 
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also in dem einen Falle sehr enge, in dem anderen sehr weit gezogene 
Möglichkeiten vor uns}. 

Besser wäre es wohl zu sagen, daB z. B. die meisten Pilze N-autotroph 
auskommen, aber C-heterotroph sind. N-Autotrophie kann mit Photo-, 
Chemo- und Heterotrophie verbunden sein. Will man méglichst viel 
von Lworrs System retten, so kénnte man es etwa in die folgende Form 
bringen. Wirklich empfehlenswert ware es freilich erst nach Anderung 












einiger Ausdriicke. 








Metatroph Chemometatroph Photometatroph Heterometatroph 
(?) (Euglena pisci- (Hyalogenium 
form. re Klebsii) 
Mesotroph Chemomesotroph Photomesotroph Heteromesotroph 
(?) (Euglena deses) (Astasia quartana) 
Autotroph Chemoautotroph Photoautotroph Heteroautotroph 
( Beggiatoa) (Euglena gracilis) ( Polytoma uvella) 
Prototroph Chemoprototroph Photoprototroph Heteroprototroph 
(?) (gewisse Cyano- ( Azotobakter 
phyceen ?) 
Chemoautotroph Photoautotroph Heterotroph 





Hierbei habe ich, wie Lworr, die N- und die C-Versorgung auf der 
vertikalen bzw. horizontalen Achse abgetragen. Die zusammengesetzten 
Bezeichnungen weisen an erster Stelle auf die C- und an zweiter Stelle 
auf die N-Versorgung hin. Viel wiirde ein solches System nicht niitzen, 
weil die weitaus größte Mehrzahl der Mikroorganismen sich auf wenige 
Gruppen zusammendrängte, soweit für sie überhaupt darin Platz ist. 

Ob wirklich die ,,N-Mesotrophie“ und die anderen N-Versorgungen auseinander 
gehalten werden können, scheint mir noch nicht ganz sicher. Z. B. sind durch Hydro- 
lyse gewonnene Aminosäuregemische den komplexen ‚‚Peptonen‘ gleichwertig. 
Daß wir bisher durch Kombination keine brauchbaren Mischungen erzielen können, 
müßte erst verständlich gemacht werden, bevor wir es theoretisch verwerten 
und zwischen „einfachen“ und zusam tzten N-Verbindungen ernährungs- 
physiologisch so scharf unterscheiden. Es ‘scheint sich doch gar nicht darum zu 
handeln, daB gewisse Lebewesen zu der Zusammenfiigung der einzelnen Aminosäuren 
zu Polypeptiden nicht befahigt sind, also keine hochmolekularen N-Verbindungen 
aufbauen können, sondern es fehlt vielleicht eine Gruppe, welche das Protoplasma- 
eiweiß braucht, und die bei der Hydrolyse nicht zerstört wird. Jedenfalls kann man 
auf Grund einer so unklaren Sachlage nicht einen Haupteinteilungsgrund gewinnen. 
Die verschiedene Bindungsform der chemischen Elemente kann vorläufig nur für 
Untergruppen des Systemes der Ernährung verwendet werden. 


Noch ein anderer Grund erschwert die Anwendung des Lworrschen 
Ernährungssystemes. Es ist offenbar auf der Überlegung aufgebaut, 





1 Man kann auch sagen, in dem Ausdruck haplomesotroph sind gleichzeitig die 
synthetischen Fähigkeiten betont (einfache N-Verbindungen) und die analytischen 
(Fähigkeit zur Entnahme aller Nährstoffe aus Pepton) und zu einem sehr ver- 
wickelten Begriffsbastard vereinigt. 
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daB fertig vorliegende, gréBere chemische Bausteine die Erzeugung der 
organismischen Substanz, gegeniiber der Notwendigkeit von einfacheren 
Verbindungen auszugehen, erleichtern (Lworr 1932, S. 136). Die Un- 
fähigkeit solche zu verwerten, soll also eine Verminderung der auf- 
bauenden Kräfte, ein Verlust früher vorhanden gewesener Eigenschaften 
sein (a. a. O., S. 139). Das braucht aber nicht zu stimmen. Wir wissen, 
daß größere Komplexe zerschlagen werden, bevor sie in körpereigene 
Verbindungen umgewandelt werden. So kann auch die heterotrophe 
Ernährung erworben, kann ein ,,Fortschritt‘ sein. Aminosäuren werden 
z.B. von Euglena gracilis nur dann als C-Quelle verwertet, wenn die 
CO,-Assimilation ausgeschaltet und auch kein Azetat vorhanden ist 
(Mamx 1927, S. 380). Als N-Quelle werden sie ebenfalls nur bei Mangel 
an anorganischen N-Verbindungen ausgeniitzt (ebenda S. 374). Von 
einer „leichteren‘‘ Ernährung mit solchen Eiweißbausteinen ist also selbst 
da nichts zu bemerken, wo sie überhaupt verwertbar sind. In vielen Fällen 
werden sie von autotrophen Lebewesen mit dem HôchstmaB an auf- 
bauenden Fähigkeiten (Lworr 1932, S. 110) sogar verschmäht. Eine 
einheitliche Meinung über diese Frage kann man sich noch kaum bilden. 
Das geht auch aus den Belegen hervor, die LWOFF an anderer Stelle 
(1932, S. 137, Anm. 1) für seine Meinung anführt. Er ist so aufrichtig, 
zuzugeben, daß auch Gründe dagegen sprechen. Zu ihnen kommt noch, 
daß die Meinung, der Bioseffekt wirke nur bei Ammon, nicht aber bei 
Aminosäuren als N-Quellen, einer Prüfung nicht standhält (PRINGSHEIM 
1937, 1. Mitteilung, S. 646). 

Dazu kommt ein Umstand, der für jedes Ernährungssystem bedenklich 
sein muß, nämlich der, daß nur wenig Lebewesen auf eine bestimmte 
Ernährungsweise festgelegt sind. Viele Pilze und Bakterien können mit 
Eiweißstoffen ernährt werden, aber auch mit Zucker und einem Ammon- 
salz. Ähnlich verhält es sich bei Chilomonas und Polytomella, nur 
daß hier an Stelle von Zucker Azetat tritt. Was wirklich vor sich 
geht, hängt dazu noch von anderen Umständen ab. Die Einordnung 
an eine bestimmte Stelle des Systemes ist deshalb kaum möglich, und 
auch LworFs «pouvoir de synthèse» kann keine genügende Richtschnur 
abgeben, solange Tatsachen und Begriffe nicht besser geklärt sind. 

Stoffgruppen. Es ist wohl einleuchtend, daß die Einteilung in an- 
organische und organische Verbindungen, und selbst das feiner gegliederte 
Lworrsche System, der Mannigfaltigkeit der Ernährungsformen nicht 
gerecht werden kann. Es wird sich nicht vermeiden lassen, die bio- 
chemischen Gesichtspunkte mehr in den Vordergrund zu stellen. Sonst 
kommen, wie schon oben gezeigt, Lebewesen, deren Ernährung ganz 
verschieden ist, in eine Gruppe. Das soll noch deutlicher gemacht 
werden, damit ersichtlich ist, daß das ernährungsphysiologische Aus- 
gangsmaterial zur Kennzeichnung nicht genügt. Es ist z. B. ein großer 
Unterschied, ob Glukose völlig zu CO, und H,O verbrannt oder zu 
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Glukonsäure oxydiert oder in das verzweigte Kohlenstoffskelet der 
Zitronensäure umgebaut oder in Milchsäure gespalten oder zur Ablagerung 
von Starke, Glykogen, Fett verwendet oder ob sie mit Zuhilfenahme 
anderer Verbindungen zur Eiweißbildung verwendet wird. 

Aber selbst wenn wir uns auf das Ausgangsmaterial beschränken, 
so ist die Einteilung in organische und anorganische Verbindungen 
nicht nur unzulänglich, sondern sogar irreleitend, denn der chemische 
Aufbau ist nicht gleichgültig. Kohlenstoff kann als CO,, aber auch 
als CO und CH, verwendet werden. Ist Methan eine anorganische 
Verbindung? Verwenden die Methanbakterien dieses unmittelbar 
zum Aufbau ihrer Körpersubstanz oder reduzieren sie zu diesem Behuf 
die daraus bei der Oxydation entstehende CO,, sind sie also auto- oder 
heterotroph, und veratmen sie CH, oder andere Verbindungen ? Sind 
die aus viel C und wenig H aufgebauten Verbindungen, die man Kohle 
nennt, und die von gewissen Bakterien oxydiert werden, anorganische 
Verbindungen ? Sind es die anderen niederen und höheren Kohlenwasser- 
stoffe, welche von Bakterien verwertet werden können? Man sieht, 
ohne Beantwortung dieser Fragen ist auch eine Einordnung ins System 
schwer möglich. Man sollte viel mehr wissen, und dann würden vielleicht 
erst recht die scharfen Grenzen verschwinden. 

Beim Stickstoff ist die Grenzziehung ebenso schwierig. Die Nitrat- 
reduktion ist ein biochemischer Vorgang für sich, zu dem nicht alle 
Zellen befähigt sind. Ebenso die Abspaltung von Ammoniak aus Amino- 
säuren. Ob man also gut tun wird, alle anorganischen N-Quellen allen 
organischen gegenüberzustellen, das hängt von der Verteilung dieser 
Fähigkeiten ab, über die wir noch Erfahrungen werden sammeln müssen. 

Man wird also erst einmal für möglichst viele Organismen prüfen 
müssen, welche Stoffgruppen verwertet werden und das in übersichtliche 
Form zu bringen haben. Das ist freilich eine mühsamere Arbeit als ein 
umfassendes theoretisches System aufzubauen, in das dann noch nicht 
einmal die gegenwärtig bekannten Tatsachen passen. 


III. Schluß. 

Hoffentlich werde ich nicht mißverstanden, wenn ich betone, daß 
die ungewohnt ausführliche Besprechung der Leistungen eines einzelnen 
auf einem mir naheliegenden Forschungsgebiete, trotz aller Aussetzungen 
im einzelnen wie im allgemeinen als eine Anerkennung betrachtet werden 
darf. Auf ein Nichts hätte ich nicht so viel Mühe verwendet. 

Wenn Lworr der Meinung ist, daß auf die Feststellung von Tat- 
sachen die theoretische Vertiefung folgen soll, so stimme ich ihm bei. 
Nur möchte ich bei der Ernährungsphysiologie der meisten Einzeller 
die Zeit hierfür noch nicht als gekommen erachten, und ich glaubte 
diesen Standpunkt verteidigen zu sollen, indem ich zeigte, wie ich 
mich selbst zur Theorie verhalte, nämlich ganz im Sinne meines Lehrers 
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PFEFFER. Einen der wenigen Grundsätze, die er uns vorhielt, möchte 
ich mit den Worten ausdrücken: Erfahrung besteht, Meinung vergeht. 
Deshalb sei beides streng auseinanderzuhalten. 

Immerhin können solche Theoriengebäude ein großes Verdienst 
haben, nämlich das, zu weiteren Untersuchungen anzuregen. Ob das 
Lworrsche System diese Wirkung haben wird, bleibt abzuwarten. 

Die ökologisch begründete Rolle der Essigsäure und ihrer Homologen 
hat sich bisher bei folgenden Arten bestätigt: 

Phytomonaden: Chlamydomonas pseudagloé, Chlamydomonas agloé- 
formis, Haematococcus pluvialis, Chlorogonium euchlorum, Chlorogonium 
elongatum, Hyalogonium Klebsii, Polytoma wvella, Polytoma ocellatum, 
Polytoma caudatum var. astigmatum und andere, Polytoma globosum, 
Polytomella caeca. 

Cryptomonaden: Chilomonas paramaecium, Chilomonas oblonga. 

Eugleninen: Euglena gracilis, Astasia quartana, Astasia longa. 

Im ganzen sind das 14 Arten von Flagellaten, zu denen eine ganze 
Anzahl von Protococcalen und Ulotrichalen kommen. Das ist noch 
eine schwache Grundlage, die sehr verstärkt werden muB, bevor weit- 
gehende Schliisse erlaubt sind. 


IV. Zusammenfassung. 

Der von ANDRÉ Lworr unternommene Versuch eines umfassenden 
Systemes der Ernährungsformen wird zum Ausgangspunkt von Uber- 
legungen gemacht, welche die Méglichkeiten auf diesem Gebiet betreffen. 
Es wird gezeigt, daß der Lworrsche Begriff der ,,Oxytrophie“ in keiner 
der Fassungen, die er erhalten hat, den wissenschaftlichen Anforde- 
rungen genügt, nämlich eindeutig zu sein, eine größere Anzahl von 
Tatsachen zusammenzufassen und Voraussagen möglich zu machen. 

Dabei werden ferner die von Lworr geprägten Begriffe ,,Leuko- 
phyten‘“, „Höchstmaß aufbauender Fähigkeiten“ u. a., sowie seine Be- 
urteilung und Benennung der verschiedenen Arten der Kohlenstoff- 
und Stickstoffernährung geprüft und verworfen. Auch die Schlüsse 
auf die Rolle der Plastiden und der geformten Reservestoffe bei der 
Verarbeitung der Nährstoffe sowie auf die Bedeutung der Essigsäure 
bei grünen Pflanzen halten der genaueren Betrachtung nicht stand. 

Diese kritischen Darlegungen werden benutzt, um eine Reihe von 
Grundsätzen derErnährungsforschung, von allgemeinen Zusammenhängen 
und von Zukunftsfragen zu erörtern. Die saprophytischen Flagellaten 
werden als Beispiele herangezogen, weil sie bei aller Mannigfaltigkeit 
doch ökologische und biochemische Zusammenhänge erkennen lassen. 
Dabei tut sich ein weites Forschungsgebiet auf. Vorläufig tritt die Be- 
deutung der Fettsäuren für die Ernährung dieser Mikroorganismen 
zutage, deren weitere Verfolgung lohnend sein wird. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE VERBREITUNG 
DES BLÜTENSTAUBES DURCH DIE LUFTSTROMUNGEN |. 


Von 
HELMUT REMPE. 


Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 20. April 1937.) 


Eine bessere Kenntnis der Verbreitung des Blütenstaubes durch den 
Wind erscheint heute von verschiedenen Gesichtspunkten aus recht 
wünschenswert. Die Pollenanalyse ist auf vegetationsgeschichtlichem 
Gebiet zu einem der wichtigsten Hilfsmittel geworden und in weiterem 
methodischen Ausbau begriffen. Zu der Feststellung der eigentlichen 
Waldgeschichte treten immer häufiger auch andere Fragen, etwa nach der 
Walddichte und dem pollenanalytischen Nachweis anderer Vegetations- 
formen. Dabei wird eine umfassende, klare Vorstellung von der Pollen- 
verbreitung unter verschiedenen Bedingungen immer mehr erforderlich. 
Der Blütenökologie, die durch Jahrzehnte weitgehend auf dem Boden 
teleologischer Deutungen stand, wurden durch die Einführung experi- 
menteller Untersuchungen neue Wege gewiesen. Beziehen sich auch die 
neueren Arbeiten noch fast ausschlieBlich auf das umfangreiche Gebiet 
der Tierbestäubung, so harrt auch auf dem Gebiet der Windbestäubung 
vieles einer kritischen und experimentellen Uberpriifung, dies um so 
mehr, als der Erfolg der Windbestäubung auch für manche praktisch- 
genetische Fragen (z. B. Rassenkreuzung der Waldbäume) von Wichtig- 
keit ist. Fiir die Meteorologie ist der Bliitenstaub ein Bestandteil der 
Luft, dessen Schicksal nicht nur aus der Bewegung und dem Austausch 
der Luftmassen verständlich gemacht werden kann, sondern dessen 
Verfolgung selbst Aufschlüsse über die Luftbewegungen und Austausch- 
erscheinungen zu geben vermag. Und schlieBlich lenkt auch die Medizin 
vom Studium allergischer Krankheiten her ihr Interesse auf den Pollen- 
gehalt der Luft (vgl. URBACH 1935). 

Gegeniiber den zahlreichen Fragen, die sich aus diesen verschiedenen 
Blickrichtungen ergeben, sind aber unsere tatsächlichen Kenntnisse noch 
recht bescheiden. 

Aus den bereits vorliegenden Arbeiten lassen sich im wesentlichen die folgenden 
Feststellungen und Gesichtspunkte herausheben: 


1. Die theoretischen und rechnerischen Grundlagen für ein Verständnis der Pollen- 
verbreitung sind durch die bekannten Arbeiten von W. Scumipt (1918, 1925) 


1 Dissertation der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen Fakultät der Uni- 
versität Göttingen. 
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gegeben worden. Ihnen liegt die Auffassung Scumipts vom Massenaustausch der 
Luft zugrunde. Neben der Sinkgeschwindigkeit und der Windstärke ist es be- 
sonders die Austauschgröße, mit deren Hilfe Scummpt bestimmte Formeln für die 
Verbreitung des Blütenstaubes ableitete. Eine unmittelbare Bestätigung der 
praktischen Bedeutung dieser Formeln liegt aber noch nicht vor. 

2. Alt sind Beobachtungen über eine beträchtliche Fernverbreitung des Blüten- 
staubes, wie sie ja unter Umständen schon in der Erscheinung der ,,Schwefel- 
regen‘ zum Ausdruck kommt, die in dem einen oder anderen Fall auch eingehender 
studiert wurde (Bessey 1883; DINGLER 1889; OPPERMANN 1926; Wasmunn 1930 
und 1931 u.a.). HEssELMAX (1919) hat auf Feuerschiffen als erster den täglichen 
Niederschlag des ferntransportierten Pollens in Petrischalen (mit glyceringetränktem 
Filtrierpapier) genau bestimmt. Vor allem haben aber die mikroskopischen Unter- 
suchungen von Plankton (einige Angaben bei HrsseLman) und besonders von 
Torfen eine sehr bedeutende Fernverbreitung von Pollen erwiesen (JESSEN und 
Rasmussen 1922; ERDTMAN 1924; KuprasascHew 1925; Firpas 1934 u. a.). 
Alle diese Angaben bezeugen, daß Pollenverwehungen über einige hundert bis 
über tausend Kilometer vorkommen. Aus den pollenanalytischen Arbeiten lassen 
sich auch schon einige Schlüsse über die relative Menge ferntransportierten Pollens 
ziehen (v. Post 1916 u. a., eine Zusammenstellung von Angaben z. B. bei HESMER 
1933; FırBas 1934). 

3. Den Beobachtungen über die Fernverbreitung können jene über die Höhen- 
verbreitung und über den Pollengehalt der Luft schlechthin zur Seite gestellt werden. 
Letzteren hat bereits MIQUEL (1883) gemessen und für Paris während der Früh- 
jahrs- und Frühsommermonate 5000—10000 Pollenkörner pro Kubikmeter Luft 
bestimmt. Er stellte schon die bemerkenswerte Tatsache fest, daß die Luft auch 
im Winter, nachdem mehrere Wochen lang Schnee den Boden bedeckte, noch 
einige, zum Teil angegriffene Pollenkörner enthielt. In jüngster Zeit sind auch 
Flugzeuge zur Bestimmung des Pollengehaltes der Luft herangezogen worden. 
So von STAKMAN, HENRY, CURRAN und CRISTOPHER (1923), die im südlichen 
Nordamerika noch in Höhen von 3200—3400 m Pollen und Pilzsporen fanden 
und an letzteren auch die Keimfähigkeit prüften, ohne dabei einen wesentlichen 
Einfluß der Höhe feststellen zu können. Bis in 5800 m Höhe konnte SCHEPPEGRELL 
(1924/25) im Bereich des Mississippibeckens Pollenkörner nachweisen. Er fand 
den stärksten Anflug oft erst in größeren Höhen (300—1000 m) über dem Boden. 
Weitere Flugzeugaufstiege zur Bestimmung des Pollen- und Sporengehaltes der 
Luft sind noch von R. WiGanD (1926) Dizzox-WEsron (1929) und Huser (1932) 
gemacht worden. 

4. An diese Untersuchungen können auch jene über die tägliche und jahres- 
zeitliche Verschiedenheit des Pollenanfluges in Waldgebieten angeschlossen werden. 
Neben den älteren Angaben bei HrsseLman (1919) und Marmström (1923) sind 
hier besonders die eingehenden Bestimmungen von Rowe (1928), WoDEHOUSE 
(1933) und die jüngsten von F. BerrscH (1935) und Lüpı und VARESCHI (1936) 
zu nennen. 

5. Die Frage nach dem Flugvermögen der verschiedenen Pollenarten und einer 
damit verbundenen Auslese ist oft erörtert worden. Insbesondere führte die Deutung 
der Luftsäcke bei den Coniferenpollen frühzeitig dazu, diesen ein besonders großes 
Flugvermögen beizumessen. In den pollenanalytischen Arbeiten versuchte man 
daher oftmals, eine relative Anreicherung an Coniferenpollen als Ausdruck einer 
Weitflugauslese und damit als Beweis für die Waldlosigkeit eines Gebietes anzu- 
sehen. Experimentelle Bestimmungen der Sinkgeschwindigkeit, die KNOLL (1932) 
ausführte, zeigten aber, daß die Pollengröße eine für das Flugvermögen viel ent- 
scheidendere Rolle spielt, und nur der Pinus-Pollen den kleinen Betula-, Alnus- 
und anderen Pollenkörnern an Schwebefähigkeit zur Seite gestellt werden 
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kann’. Eine kritische Bewertung der pollenanalytischen Daten (FIRBAS 1934) ergab 
auch, daß diese in keinem Gegensatz zu den Kxnorrschen Zahlen stehen. Welche 
Bedeutung der Sinkgeschwindigkeit für die Verbreitung der verschiedenen Pollen- 
arten aber tatsächlich zukommt, blieb ungeklärt. Nach den theoretischen Ab- 
leitungen von W. ScHMIDT ist diese als sehr hoch anzusetzen. — Pollenanalytischen 
Fragen (Heidenachweis) sind auch Versuche HESMERs (1933) an Calluna gewidmet. 
Die Ergebnisse können auch als Beweis für die geringe Eignung der bodennahen 
Luftschichten ore die Pollenverbreitung dienen. 

6. Von bestäub Ökologischen Fragestellungen aus hat Pout (1933) die ersten 
Freilandversuche an einer einzeln stehenden Eiche ausgeführt, um die mengen- 
maBige Verteilung des Blütenstaubes in der Umgebung des Baumes festzustellen. 
Nachdem er (1930), Knorr (1930) und TRoLL (1928) schon früher einige wesent- 
liche Eigenschaften windblütiger Pflanzen und ihres Pollens geprüft und verfolgt 
hatten, konnte PoxL hier zum erstenmal zeigen, in welchem Verhältnis Pollen- 
anflug und -niederschlag zueinander stehen (Niederschlag = 1/10 bis 1/30 des 
Anflugs auf gleicher Fläche), und die Abnahme des Anflugs mit der Entfernung 
verfolgen. Außerdem konnte er feststellen, daß der allergrößte Teil der aus- 
gestäubten Pollenkörner über den Kronenraum hinausgelangt. Pon. versuchte 
auch, auf Grund der gefundenen Zahlen einen Begriff von der Bestäubungswahr- 
scheinlichkeit zu geben. Über letztere haben auch schon Nizssox (1917) und ROEMER 
(1932) interessante Versuche ausgeführt, indem sie die Einkreuzung einer Roggen- 
rasse in ein benachbartes Feld einer anderen, gleichzeitig blühenden Rasse be- 
stimmten. ROEMER fand in einem Abstand von 482—662 m noch eine mittlere 
Einkreuzung von 2,54%, NILsson sogar in 800 m Entfernung noch eine Einkreuzung 
bis zu 15%. Nıtsson konnte übrigens auch schon den viel stärkeren Pollenanflug 
auf senkrechten, in Blütenhöhe aufgehängten Objektträgern, gegenüber horizontal 
gestellten feststellen. Mit dem quantitativen Nachweis der Befruchtung durch 
Windbestäubung bei der Kiefer bzw. Eiche befassen sich noch weitere Unter- 
suchungen von DENGLER (1932) und Poxz (1933b) 2. 


Die vorliegende Arbeit versucht nun zu verschiedenen Fragen nach der 
Verbreitung des Blütenstaubes eine größere Zahl gesicherter Beobach- 
tungen beizubringen, wobei vor allem die pollenanalytischen und be- 
stäubungsökologischen Fragestellungen maßgebend waren ?. 





1 Eine Bestimmung der Sinkgeschwindigkeit für Secale hat nach Pont 1937, 
H. Bopmer [Natur u. Technik 3 (1922)] ausgeführt. 

2 Die unmittelbar vor der Drucklegung erschienene Arbeit von F. Pont „Die 
Pollenerzeugung der Windblütler‘‘ (BBC, 56 A, 365 (1937)], die umfassende Angaben 
über die von zahlreichen Arten gebildeten Pollenmengen enthält und sie nach 
verschiedenen Richtungen hin erörtert, konnte nur noch in einigen Zusätzen be- 
rücksichtigt werden. Nur genannt können die während des Druckes erschienenen 
Arbeiten werden: Mine, A. und G. STROHMEYER: Zur Methodik von Pollenflug- 
versuchen. Züchter (Berlin) 9, 68 (1937). Dyakowska, J.: Researches on the 
rapidity of the falling down of pollen of some trees. Bull. Acad. Polon. Sci. L., 
Cl. Se. Math. Nat. B 1936, 155. Lüpr, W.: Die Pollensedimentation im Davoser 
Hochtale. RüseL: Ber. i. d. Geobot. Inst. Rübel für 1936. Zürich 1937. 

3 Die Arbeit wurde auf Anregung und unter Leitung von Herrn Priv.-Doz. 
Dr. F. Fırsas in den Botanischen Anstalten der Universität Göttingen ausgeführt 
mit Mitteln, die Herr Prof. R. HARDER zur Verfügung stellte. In meteorologischen 
Fragen verdanke ich auch den Herren Prof. G. ANGENHEISTER und Dr. G.A. 
SUCKSTORFF Unterstützung. 
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A. Die physikalischen Voraussetzungen fiir die Verbreitung 
des Bliitenstaubes durch die Luftstrémungen. 


1. Die Lufthewegungen. 


Der dem Wind anvertraute Bliitenstaub ist in seinem Schicksal weit- 
gehend abhangig von den Eigenschaften der tragenden Luftstrémungen. 
Bewegungen der Luft kommen fast immer vor und lassen sich oft auch 
noch bei ,,Windstille“ nachweisen. Diese Luftbewegungen gehen nun 
bekanntlich nicht nur ausschlieBlich in der Horizontalen, etwa in Form 
einer laminaren Strömung ! mit glatten Stromfäden, vor sich; es bilden 
sich vielmehr schon durch die Reibung an den zahllosen Hindernissen 
am Erdboden, die bekanntlich eine starke Zunahme der Windgeschwindig- 
keit mit der Höhe bedingt, Wirbelansätze aus, die sich vom Boden ablösen 
und in die Höhe steigen, wobei sie an Größe zunehmen. Dadurch werden 
die Luftteilchen durcheinander gemischt, bald aufwärts, bald abwärts, 
bald seitwärts geführt. Diese Erscheinung bezeichnet man als die 
Turbulenz des Windes. W. Scumipr (1918, 1925) hat für diesen Vorgang 
den Begriff des „Austausches‘“ (Austauschkoeffizient — A [em-1 g sec-1)] 
geprägt und danach eine allgemeine theoretische Darstellung auch der 
Verbreitung des Blütenstaubes gegeben, auf die hier verwiesen werden 
muß. Nur durch solche Turbulenzerscheinungen ist es zu erklären, 
daß Teilchen, die in ruhiger Luft eine gewisse Sinkgeschwindigkeit 
besitzen, in den Strömungen der freien Atmosphäre längere Zeit schwebend 
erhalten und sogar bis zu beträchtlichen Höhen emporgetragen werden 
können. 

Zu unterscheiden ist allerdings grundsätzlich zwischen dynamisch 
bedingtem Austausch (Reibungsturbulenz) und thermisch bedingtem 
Austausch (meist in Form von Konvektionsströmungen mit überwiegend 
vertikaler Strömungsrichtung). Die Reibungsturbulenz ist abhängig 
von der Windgeschwindigkeit und der Reibung der Luft an den 
Begrenzungsflächen und wird um so größer, je größer diese sind. Sie 
nimmt im allgemeinen mit der Höhe zu. Ähnlich in seiner Wirkung, 
doch auf andere Ursachen zurückzuführen, ist der thermisch bedingte 
Austausch. Dieser ist abhängig von dem Temperaturgegensatz benach- 
barter, verschieden stark erwärmter Luftmassen. Wenn durch die Sonnen- 
einstrahlung die untersten Luftschichten vom Boden aus stark erwärmt 
werden, dehnen sie sich aus und steigen in die Höhe, während kältere 
Luft von oben ihren Platz einnimmt. Dieser Austauschvorgang ist 


1 Laminare Strömung zeigt sich nur bei sehr schwachen Winden und vor- 
nehmlich bei Nacht, wenn sich durch Ausstrahlung eine stabile Schichtung der 
Luft am Boden ausgebildet hat, d.h. wenn die kältere Luft unter der wärmeren 
liegt. Für diesen Fall gilt, daß die Bahn eines jeden in der Luft befindlichen Teilchens 
durch seine Sinkgeschwindigkeit c, seine Anfangshöhe h über dem Boden und die 
Windgeschwindigkeit v bestimmt wird. Es ergibt sich dann für den Weg v-t 
(t = Zeit) die einfache Beziehung: v - t — v - h/c. 
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aber weitgehend abhängig von der in der Atmosphäre herrschenden 
Temperaturverteilung. Aufsteigende trockene Luft kühlt sich bekannt- 
lich infolge Volumenvergrößerung um 1°C für je 100m Erhebung ab. 
Herrscht nun in der Atmosphäre aus irgendwelchen Griinden ein verti- 
kales Temperaturgefälle von mehr als 1°C pro 100 m, so wird ein auf- 
steigendes Luftquantum stets wärmer und damit leichter sein als die 
umgebende Luft und deshalb weiter aufsteigen können. Bei einer solchen 
Temperaturschichtung befinden sich die Luftmassen in einem labilen 
Zustand und haben das Bestreben durch einen vollkommenen Umsturz 
einen stabileren ! bzw. indifferenten Gleichgewichtszustand herzustellen. 
Nun geht dieses Aufsteigen der erwärmten Luft nicht gleichförmig über 
große Flächen vor sich. Es entwickeln sich vielmehr durch ungleich- 
mäßige Erwärmung oder irgendwelche anderen Initialimpulse geschlossene 
Aufwindschläuche, deren Vertikalgeschwindigkeit dicht über dem Boden 
meist gering ist, und die erst zwischen 60—200 m Höhe ihre eigentliche, 
oft sehr beträchtliche Auftriebsgeschwindigkeit entwickeln. Die Ver- 
messungen auftriebsloser Schwebeballone und die Erforschung des Segel- 
fluges in den letzten Jahren haben gezeigt, daß Aufwindgeschwindigkeiten 
von etwa 2 m/sec auch noch bei 6—7 m/sec horizontaler Windgeschwindig- 
keit keineswegs selten sind 2. Allerdings werden Aufwindgebiete mit 
mehr als 1 m/sec Vertikalbewegung im Flachland im allgemeinen erst 
über 60 m Höhe angetroffen. Die Vertikalausdehnung dieser Kon- 
vektionsströmungen kann aber unter Umständen, besonders unter 
Cumuluswolken, 2000—3000 m betragen. Bei Gewitterbildung kommen 
sogar Cumulusköpfe mit Vertikalbewegung bis zu 6000 m Höhe vor. 
Gelegentlich konnten Aufwindwerte bis zu 15 m/sec festgestellt werden. 
Aus den bisher gemachten Messungen und Beobachtungen geht außerdem 
deutlich hervor, daß bei Tage im allgemeinen die aufwärtsgerichteten 
Luftströme den kompensierenden abwärtsgerichteten an Geschwindigkeit 
überlegen, dafür aber im allgemeinen auf engere Räume begrenzt sind. 
In diesen thermisch bedingten Aufwinden haben wir nun offenbar eine 
bisher noch zu wenig beachtete Möglichkeit für den raschen Transport 
großer Pollenmengen in höhere Luftschichten zu erblicken. 

Geschlossene Vertikalbewegungen von Luftmassen kommen nun nicht nur bei 
thermischer Konvektion vor, sondern können auch bei Kaltlufteinbrüchen im An- 
schluß an dynamische Hebungen von Luftmassen auftreten. Andere Aufwinde, 
die besonders in den Gebirgen von einiger Bedeutung sein können, kommen unter 
anderem dadurch zustande, daß der Wind gezwungen wird, beim Auftreffen auf 
größere Hänge diese zu überströmen. Der Wind wird dann aus einer mehr oder 
weniger horizontalen Strömungsrichtung hangaufwärts abgedrängt und erhält so 
eine vertikale Komponente. 

1 Im eigentlichen Sinne ist die Luftschichtung erst dann stabil, wenn die kältere 
Luft unter der relativ wärmeren liegt (Stabilität von ,,Kaltluftseen“ in schat- 
tigen Tälern). 

2 Verschiedene Verfasser in Veröff. Forschungsinst. Rhön-Rossitten Ges. 
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Bei groBen Windgeschwindigkeiten und stabiler Luftschichtung 
(d.h. bei kleinen Temperaturgradienten) ist die Reibungskonvektion 
für gewöhnlich fast ganz vorherrschend. Bei mittleren und geringeren 
Windgeschwindigkeiten kann jedoch eine innige Verbindung zwischen 
thermischer und dynamischer Konvektion eintreten, wobei je nach 
den Bedingungen, bald der eine und bald der andere „Austausch“ über- 
wiegen kann. Gemeinsam ist beiden, daß sie mit zunehmender Höhe 
rasch anwachsen. Die bodennahen und bodennächsten Luftschichten 
sind fast immer durch geringe Austauschgrößen gekennzeichnet (s. 
GEIGER 1927). So ist auch der thermische Austausch in Bodennähe 
nur gering, trotzdem hier, besonders bei ruhigem Einstrahlungswetter, 
der Temperaturschichtung nach die größte Instabilität vorhanden ist. 
Die Luftmassen haben wegen ihrer Begrenzung an der Erdoberfläche 
keinen Spielraum für auf- bzw. absteigende Bewegung und werden 
außerdem noch durch die Reibung an dieser zumeist unebenen Grenzfläche 
in ihrer Geschwindigkeit gehemmt. 

Aus mancherlei Gründen (Ausbildung des Temperaturmaximums 
verbunden mit größter Temperaturunruhe und Ausbildung der mittleren 
maximalen Windgeschwindigkeit) ergibt sich, daß die Austauschwerte 
der Luft, nun im weitesten Sinne gefaßt, im allgemeinen am frühen 
Nachmittag ihr Maximum erreichen, in deutlicher Parallele zur Periodizität 
des Stäubens vieler windblütiger Pflanzen. 


2. Die physikalischen Eigenschaften der Pollenkörner. 

Als solche kommen vor allem die Sinkgeschwindigkeit der einzelnen 
Pollenkörner und das Zerstäubungs- bzw. Haftvermögen des Pollens 
in Frage. Für einen Teil der windblütigen Pollenarten hat KNoLL (1932) 
die Sinkgeschwindigkeiten als Mittelwerte der Einzelkörner ermittelt. 
Diese Werte können der Tabelle 1 entnommen werden. In letzterer sind 
auch bisher unveröffentlichte Bestimmungen für Fagus, Carpinus und 
Betula eingetragen, die ich Herrn Professor F. KwozL (Wien) verdanke. 
Es zeigt sich, daß sich die mittlere Sinkgeschwindigkeit in einem Bereich 
von 1,7—9,9 cm/sec! hält und im allgemeinen mit der Größe der Pollen- 
körner zunimmt. Eine gewisse Begünstigung gegenüber den nach der 
Größe zu erwartenden Werten erfahren die mit Luftsäcken ausgestatteten 
Coniferenpollenkörner, wie die von Pinus und Picea. Der Kiefern- 
pollen reiht sich mit Hilfe seiner Luftsäcke unter die besten ‚Flieger‘, 
während der Fichtenpollen trotz seiner Größe mit 8,7 cm/sec Sink- 
geschwindigkeit noch hinter den kleineren Lärchenpollen zu stehen 
kommt. Eine Gesetzmäßigkeit der Beziehungen zwischen Größe und 
Sinkgeschwindigkeit nach der Formel von Sroxes wird aber wohl 

1 Die Sinkgeschwindigkeit kann bei solchen kleinen Körpern, wie sie die Pollen- 


kôrner darstellen, im freien Fallals konstanta hen werden. Fallbeschleunigungen 
treten infolge der Reibung der relativ groBen Oberflächen praktisch nicht auf. 
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nur annähernd verwirklicht (FrBRAS und REMPE 1936). Die mittleren 
Größendurchmesser der in dieser Arbeit untersuchten Pollenarten halten 
sich etwa zwischen 15 u bei Castanea und den meisten Salix-Arten und 
140 u bei der Tanne. 


Tabelle 1. Sinkgeschwindigkeit lufttrockener Pollenkörner. 
(Nach Knorr 1932 mit ergänzenden Bestimmungen.) 

















Sinkgeschwindig- Sinkgeschwindig- 
Art keit, (Mittelwert) Art keit (Mittelwert) 
in cm/sec. in cm/sec. 
Larix decidua. . . . 9,9 Quercus robur . . . . 2,9 
Picea excelsa . . . . 8,7 Pinus silvestris . . . 2,5 
Fagus silvatica . . . 5,5 Corylus avellana . . . 2,5 
Carpinus betulus . . 4,5 Betula alba s. 1.1 2,4 
Tilia platyphyllos . . 3,2 Alnus viridis . . . . 1,7 
Dactylis glomerata . . 3,1 


Die Pollenkörner der meisten Windblütler zeichnen sich nach PoHL 
(1930) dadurch aus, daß ihnen Klebstoffe vollkommen fehlen (Corylus, 
Betula, Populus, Fagus, Alnus, Juglans, Abies, Picea, Pinus, Larix 
und Tazus), oder in einigen Fällen doch nur dünnflüssige Öle von geringer 
Klebfähigkeit in derart geringer Menge vorkommen, daß eine stärkere 
Beeinträchtigung der Mehligkeit nicht stattfindet (Ulmus, einige Grami- 
neen- und Cyperaceenarten). Übergangsformen mit Klebstoffmengen, die 
zu den Formen reiner Insektenblütler überleiten, finden sich unter anderem 
bei den Gattungen Ricinus, Rumex, Artemisia, Sanguisorba, Plantago 
und Acer. Doch zeigen sich auch bei den typischen Windblütlern Gruppen- 
bildungen der Poilenkörner, die in ihrer Häufigkeit und Größe zwar nicht 
die Werte der typisch tierblütigen Pollenarten erreichen und auch viel 
leichter zerfallen ?, aber doch in einem weiten Bereich alle möglichen 
Zwischenwerte annehmen können. KNozz (1930) und Pout (1933) 
haben dies an „Fallbildern‘ eingehend studiert. Auch bei den in dieser 
Arbeit benutzten Methoden konnten ähnliche Fall- bzw. ,,Zerfalls‘‘bilder 
leicht beobachtet werden. 


B. Die experimentellen Untersuchungen über die Verbreitung 
des Blütenstaubes durch die Luftströmungen. 


1. Methoden der Untersuchung. 


Die Versuchsmethoden waren bei allen Versuchen sehr ähnlich. Zum Auf- 
fangen der in der Luft schwebenden Pollenkörner dienten kleine Messingröhrchen 


1 Es handelt sich hier um den bei FrrBas und REMPE 1936 nach dan morpho- 
logischen Merkmalen des Baumes als B. verrucosa angeführten Pollen. Da sich 
bei der Bestimmung der Sinkgeschwindigkeit eine zweigipfelige Kurve ergab, wurde 
von Herrn Prof. KNoLz die Vermutung ausgesprochen, daß es sich um einen Bastard 
handeln dürfte. Dafür spricht auch die mittlere Pollengröße. 

2 Kümmerformen oder Mißbildungen von Pollenkörnern sind bei den Wind- 
blütlern oftmals in kompakten Klumpen zusammengeballt. 
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von 14 mm äußerem Durchmesser und 45 mm Höhe. Sie wurden in Bäumen oder 
an Stangen aufgehängt. Rohre wurden deshalb verwandt, weil sie der Narbenform 
ähnlicher sind als Glasplatten (s. Pont 1933). Sie stellen außerdem jeder beliebigen 
horizontalen Windrichtung immer eine gleichgroße Auffangfläche entgegen. Die 
Röhrchen wurden mit dünnem Cellophan umspannt, und dieses mit zwei Gummi- 
ringen auf dem Messingröllchen befestigt. Die Cellophanoberfläche wurde dann 
mit einer dünnen Vaselineschicht versehen, die den mit den Luftströmungen auf- 
fallenden Blütenstaub sehr gut festhielt und eine einfache Anfertigung von lauer- 
präparaten ermöglichte. Es wurde dazu das Cellophan von den Röllchen abge- 
nommen und mit der Vaselineschicht auf Objektträger geklebt, die ebenfalls mit 
einer dünnen Vaselineschicht versehen waren. Die Pollenkörner waren dann in 
der Vaselineschicht zwischen Cellophan und Objektträger eingebettet und zeigten 
unter dem Mikroskop ihre feinsten Konturen in unveränderter Lage, wenn bei 
der Präparation mit genügender Vorsicht vorgegangen wurde. Eine nachträgliche 
Verunreinigung war dabei ausgeschlossen. Die Präparation erfolgte im geschlossenen 
Raum unter Bedingungen, bei denen, wie Versuche zeigten, die Luft praktisch 
pollenfrei war. Die Präparate haben eine ausreichend lange Lebensdauer von 
mindestens zwei Jahren. Die Pollen quellen jedoch teilweise nach längerer Zeit 
etwas auf. Alle Präparate, die zu Größenmessungen verwendet wurden, wurden 
erst angefertigt, nachdem alle Fangröhrchen längere Zeit (manchmal mehrere 
Wochen) in einem luftdicht schließenden Gefäß aufbewahrt worden waren, so daß 
sich etwaige Unterschiede in der Wassersättigung vorher ausgeglichen haben 
mußten. 

Zur Bestimmung des Bodenniederschlags an Pollenkörnern wurden Glas- 
platten (mit Vaseline bestrichene Objektträger) verwandt. Um ein starkes Ver- 
schmutzen der Platten mit Bodenteilchen zu vermeiden, wurden sie am Versuchs- 
ort etwa 1—1,5 cm über dem Boden befestigt. Dieser Abstand kann praktisch 
vernachlässigt werden. 

Bei der mikroskopischen Untersuchung der Pollenpräparate mit Hilfe eines 
Kreuztisches stellte sich heraus, daß die Verteilung der Pollenkörner an den Auf- 
fangflächen recht gleichmäßig war. Es wurden deshalb nicht immer die ganzen 
Auffangflächen ausgezählt, sondern einem Zylindermantel geringerer Höhe ent- 
sprechende Teilausschnitte, deren Pollenmengen einer statistischen Sicherheit 
Genüge leisteten. Der aus den Versuchen erhaltene Pollenanflug wurde, wenn 
nicht anders angegeben, einheitlich umgerechnet auf eine Fläche von 1 cm? des 
optischen Längsschnittes der Fangröllchenzylinder (aus Gründen, die auf 8. 101 
angegeben sind), unter der Annahme, daß diese theoretische Fläche dem Winde 
dauernd zugekehrt war. Es wurde also der Pollenanflug eines Zylindermantels 
von l1cm Höhe durch den medianen Längsschnitt dieses Zylinders dividiert. Die 
Verteilung der Pollenkörner auf den Fangröllchen war immer ähnlich derjenigen, 
die Pout (1933) abgebildet hat; es wurden also die meisten Pollenkörner an der 
Luvseite angeweht. 

Gezählt wurden neben der absoluten Pollenzahl auch nach Möglichkeit die 
„Ökologise b inheiten‘‘ im Sinne der PoHtschen Untersuchungen, 
d.h. die Einzelpollenkörner und Pollengruppen. Denn jede Pollengruppe stellt 
bei dem weitaus größten Teil der windblütigen Pflanzen beim Auftreffen auf eine 
Narbe im günstigsten Falle eine für die Befruchtung der einzigen Samenanlage aus- 
reichende Pollenmenge dar (PoHL 1933, S. 675). Beim Auszählen wurden unter- 
schieden: Einzelne Pollenkörner, 2er, 3er, 4er und größere Gruppen. Letztere wurden 
in den Zählprotokollen noch weiterhin unterteilt. Der Einfachheit und Ubersichtlich- 
keit wegen wurden diese größeren Gruppen zusammengefaßt. Bei sehr großen 
Pollengruppen mußte die Zahl der Pollen oft geschätzt werden. Übrigens läßt 
sich eine streng gesetzmäßige Verteilung aus diesen Gruppenergebnissen nicht immer 
ersehen. Die zahlenmäßigen Begriffe, die verwendet wurden, sind die Gruppen- 
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prozentzahlen (G.P.Z.%) und die durchschnittliche Gruppengröße (D.G.G.) Die 
Gruppenprozentzahlen (G.P.Z.%) geben die Häufigkeit der aus mehr als einem 
Pollenkorn bestehenden Bestäubungseinheiten in Prozenten aller Bestäubungs- 
einheiten an. Die durchschnittliche Gruppengröße (D.G.G.) gibt dagegen an, 
aus wieviel Pollenkörnern die jeweils angewehten Bestäubungseinheiten im Mittel 
bestehen. 


2. Der Pollenanflug in den Kronen blühender Bäume. 

Die Beurteilung der Pollenerzeugung der verschiedenen Bäume führt 
auf ein sehr verwickeltes Gebiet. Nach jeder Richtung befriedigende 
Feststellungen dürften kaum mit einer einzigen Methode zu erreichen 
sein (s. hierzu vor allem die S. 95 erwähnte Arbeit von F. Pout 1937). 
Im Rahmen der hier mitgeteilten Untersuchungen stand als einfacher Weg 
die Bestimmung des Pollenanflugs innerhalb der Baumkronen zur Ver- 
fügung. Es wurden daher im Frühjahr 1935 in den Kronen jeweils einiger 
älterer, gut entwickelter und kräftig blühender, frei stehender Bäume einer 
Art die ganze Blütezeit hindurch Fangröllchen aufgehängt. Diese wurden 
zum Schutz gegen Regen mit kleinen kegelförmigen Blechdächern von 
13 cm Durchmesser so überdeckt, daß der Pollen von den Seiten her freien 
Zutritt hatte. Die Röllchen wurden nach Möglichkeit in der Mitte des 
Kronenraumes bzw. stark blühender Kronenteile aufgehängt, und zwar 
dort, wo von allen Seiten ein günstiger Pollenanflug zu erwarten war. Da 
sich der Wind beim Durchwehen der Krone im gesamten Raum mit Pollen 
belädt, ist also im Mittel immer weniger Pollen aufgefangen worden als 
durchschnittlich im Querschnitt der Fangröllchen aus dem gesamten 
Kronenraum herausgeweht wird. Die gefundenen Werte sind in Tabelle 2 
zusammengestellt, auf 1 qcem des optischen Längsschnittes der Fang- 
röllchen bezogen !, da für den Pollenanflug auch bei den Narben in erster 
Linie die dem Wind senkrecht entgegengestellte Fläche maßgebend 
sein muß. 

Die Werte zeigen, daß der dichteste Anflug zweifellos bei den typischen 
Windblütlern erreicht wird. Hier schwanken sie von einigen tausend 
bis über hunderttausend Pollenkörner für den Quadratzentimeter. Es ist 
aber interessant, daß auch Insektenblütler bzw. Arten unsicherer Stellung 
beträchtliche Pollenmengen durch den Wind verbreiten. Neben der Linde, 
deren Sonderstellung schon durch die pollenanalytischen Arbeiten erkannt 
ist, sind Castanea, einige Weiden (Salix caprea, fragilis, alba) und unter 
den Ahornen besondere Acer monspessulanum und A. italum zu erwähnen. 
Ihr Pollenanflug im Kronenraum kann durchaus (von der größeren 
Häufigkeit von Gruppen abgesehen) demjenigen von Eiche, Ulme 
und Buche zur Seite gestellt werden. Mit Ausnahme der Linde 
handelt es sich um Gattungen bzw. Arten, die mit typischen Wind- 
blütlern verwandt sind. Diese Feststellungen stimmen also sehr gut 
mit den neuen Ergebnissen von Pont (1937) überein, wonach in der 


1 Also anders, als dies Pont 1933 tat. 
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Pollenerzeugung windbliitiger und insektenbliitiger Arten keine grund- 


sätzlichen Unterschiede bestehen. 


Man kann in diesen Zahlen, natürlich nur mit erheblichen Einschrän- 
kungen, einen Ausdruck für die Pollenerzeugung sehen und sie daher mit 


Tabelle 2. Pollenanflug in den Kronen 
blühender Bäume. (Ergänzt um einige Werte 
von Zwergsträuchern und Kräutern.) 








Carex montana . . . 
Secale cereale 


Anflug pro gem 
dot. ne |n 6.6. 
ar sina dos, lin Bie 
in 1000 P.K. 
Corylus avellana . .|61 —105 1,38 
Taxus baccata . . .|80 —100 3,43 
Alnus glutinosa . . .|46 — 85 1,31 
verrucosa -|60 — 63 1,28 
Populus tremula 57,5 3,15 
Carpinus betulus 3 — 50 
Pinus silvestris 7,2 — 15,2 2,48 
Picea excelsa . 1,12 
Fagus silvatica ! 15 — 20 1,16 
Quercus sessiliflora 7,6 — 11,6 1,46 
Quercus pedunculata 10,2 
Castanea vesca 2,0 — 17,6 3,65 
Ulmus montana . 4,6 — 7,9 1,65 
Ulmus campestris . . 3,5 1,49 
Larix decidua 3,0 — 5,3 1,59 
Salix caprea . . . .| 27,6 — 36,8 | 3,65 
Salix fragilis .. 10,4 — 18,2 | 3,17 
Saliz alba. . . . . 8,0 5,01 | 37,5 
Salix aurita . . . . 3,5 4,14 | 29,9 
Salix cinerea. . . 1,0 13,65 | 58,3 
cer monspessulanum 12,2 3,49 | 35,2 
Acer italum . .. 4,4 1, 37,3 
Acer pseudoplatanus . | 0,73— 1,7 1, 21,0 
Acer platanoides . 0,44— 0,94} 2, 21,5 
Tilia platyphyllos ix — N 3, 35,9 
ilia es — 6,8f| 4, 38,5 
Malus Toringo . . . 2,0 3, 48,9 
Pirus communis À | 9, 54,9 
Mercurialis perennis.| 2,1 — 8,7 2 43,4 
1 14,2 
1 13,8 
1 18,2 
1 17,1 
3 40,5 
5 54,7 


Taraxacum officinale 
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der Reihe vergleichen, 
die HESMER (1933) nach 
den pollenanalytischen 
Ergebnissen aufgestellt 
hat, und weiter mit den 
Reihen, die Pont (1937) 
auf Grund von Pollen- 
zählungenanStaubblät- 
tern, Blüten, blühen- 
den Sproßverbänden ge- 
wonnen und für Bäume 
und Bestände umge- 
rechnet hat. Es herrscht 
insofern eine gute Über- 
einstimmung, als Hasel, 
Erle und Birke an der 
Spitze stehen, Buche 
und Eiche am Ende, 
Hainbuche und wahr- 
scheinlich auch die 
Fichte mehr in der Mit- 
te. Eine auffällige Un- 
stimmigkeit liegt in der 
Stellung der Linde und 
des Bergahorns vor, da 
beide Bäume nach PoHL 
besonders große Pollen- 
mengen erzeugen, ihr 
Anflug dagegen gering 
blieb. Doch ist dies, wie 
auch PoHL unter Hin- 
weis auf die Stellung 
der Linde bei HESMER 
betont, leicht erklarlich, 


da bei diesen insektenblütigen Bäumen eben offenbar nur ein geringer 
Teil des Pollens verweht wird. Schwer verständlich ist aber der geringe 
beobachtete Anflug bei der Kiefer, da sich dieser Baum sowohl nach den 
pollenanalytischen Erfahrungen wie nach den Bestimmungen Poxts 
durch eine besonders starke Pollenerzeugung auszeichnet. Bedenkt man, 


1 In größerem Bestande gemessen, Wert also wahrscheinlich zu hoch. 
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daB sich die hier mitgeteilten Werte nur auf ein einziges Jahr und 
auf wenige Baume beziehen, muB die Ubereinstimmung im ganzen 
als befriedigend bezeichnet werden. 

Es liegt weiter nahe, die gefundenen Zahlen durch Bezug auf die 
Narbengröße für eine Beurteilung der ,,Bestaubungswahrscheinlichkeit“ 
heranzuziehen. Solche Berechnungen wurden auch ausgeführt, indem 
teils nach Zeichnungen aus einer unverôffentlichten Arbeit von M. ZEISLER, 
die mir Herr Priv.-Doz. Dr. F. Pont, Prag, in entgegenkommender 
Weise zur Verfiigung stellte, teils nach eigenen Bestimmungen der 
optische Schnitt der Narben in verschiedenen natiirlichen Lagen aus- 
gemessen wurde. Da sich aber die Werte des Pollenanfluges auf die ganze 
Blütezeit beziehen und die Dauer der Empfängnisfähigkeit der Narbe 
meist unbekannt ist, haben diese Berechnungen nur einen sehr beschrank- 
ten Wert und sollen nicht mitgeteilt werden. Erwahnt sei nur, daB sich 
auf diesem Wege für die Windblütler ein Anflug von durchschnittlich 
40 bis über 400 Pollenkôrnern für jede Narbe ergab (soweit sich solche 
in der gleichen Baumkrone befinden).- Aber auch bei manchen insekten- 
blütigen Bäumen wurden hohe Werte errechnet, so bei Tilia 49, bei Acer 
pseudoplatanus 12, bei A. monspessulanum sogar 265, bei der hinsichtlich 
ihrer Bestäubungsökologie umstrittenen Castanea 10. Für Calluna, die 
nach kurz dauernden Versuchen einbezogen wurde, wurde sogar schon 
ein Anflug von 6,8 Pollenkörnern innerhalb 8 Stunden für jede Narbe 
errechnet. Diese Berechnungen deuten also darauf hin, daB auch bei 
tierblütigen Arten innerhalb des Kronenraumes unter Umständen eine 
ausreichende Windbestäubung stattfinden kann — wofür ja auch schon 
einige Beobachtungen vorliegen (s. Pont 1937, S. 396 und 423). 

Natürlich kann die Beurteilung der Bestäubungswahrscheinlichkeit 
nicht allein nach den Verhältnissen innerhalb der Krone ein und desselben 
Baumes erfolgen. Zumindest für auf Fremdbestäubung angewiesene bzw. 
diôcische Arten wird man etwa auch zu prüfen haben, wie groB die 
Bestäubungswahrscheinlichkeit einzelner in Massenbestände anderer Ar- 
ten eingeschalteter Individuen ist. Unter solchen Bedingungen wird man 
(s. S.117f.) eine besonders geringe Bestäubungswahrscheinlichkeit erwar- 
ten müssen, geringer als für in weitem Abstand stehende Individuen auf 
freiem Feld. Um hier einen Einblick zu erhalten, wurden noch folgende 
Versuche ausgeführt: 

1. Vom 26. 2. bis 19. 3. 35 wurden in alten, reinen Buchenbeständen 
des über mehrere Kilometer ausgedehnten Göttinger Waldes Fang- 
röllchen in 3m Höhe ausgehängt, und die aufgefangenen Erlen- und 
Haselpollenkörner gezählt. Da Haseln meist nur vereinzelt und in geringer 
Menge, Erlen auch in größeren Beständen fast ausschließlich nur am 
Rande des Göttinger Waldes vorkommen, war es nicht schwierig, die 
Fangröllchen in verschiedenen Abständen von den nächsten blühenden 
Erlen und Haseln zu exponieren. 
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Entfernung Ok. Einh. Pollenk.  D.G.G. G.P.Z.% 
vom Waldrand qem/V.Z. gem/V.Z. 


Erle. 
Am Rande 1686 2047 1,21 15,9 
2,5 km 335 380 1,13 8,9 
4,0 km 126 143 1,14 4,9 
Hasel. 
Am Rande 70 89 1,27 10,5 
2,5 km 62 76 1,22 6,0 
4,0 km 14,8 14,8 — on 


Es zeigt sich, daB mit der Entfernung innerhalb des Buchenbestandes 
außer dem Anflug in 3m Höhe auch noch die Werte der D.G.G. und 
G.P.Z. abnehmen. Die Anflugswerte dürften in den größeren Ent- 
fernungen kaum für eine mehr als zufällige Bestäubung ausreichen. 

2. In ähnlicher Weise wurden später noch einmal zur Zeit der Kiefernblüte 
Fangröllchen innerhalb des Buchenbestandes aufgehängt. Die nächsten größeren 
Kiefernbestände waren etwa 2,5 km entfernt. Einzelne Kiefern standen auch noch 
etwas näher. In der Zeit vom 29. 5. bis 24. 6. 35 wurden in 2 m Höhe 300 und in 5 m 
Höhe 258 Kiefernpollenkörner pro Quadratzentimeter aufgefangen. Der Anflug 
innerhalb der Krone einer Kiefer beträgt aber bis zu 15000 Pollenkörner pro Quadrat- 
zentimeter oder noch mehr. Es kann demnach auch hier eine recht beträchtliche 
Abnahme der Pollendichte in dem Fremdbestande verzeichnet werden. 

Die Eignung eines Pollens für eine Verbreitung durch Wind oder Insekten 
hängt natürlich auch wesentlich davon ab, ob er leicht in die Einzelkörner zerfällt 
oder in Gruppen beisammen bleibt (TRoLL 1928; Knorr 1930; Pont 1930, 1933a, 
b u. a.). Es wurden daher in Tabelle2 auch noch die durchschnittlichen Größen 
der Bestäubungsgruppen bzw. ihr Anteil an den Bestäubungseinheiten eingetragen. 
(Die Werte stammen oftmals von kurzfristigen Versuchen, da die lange Zeit aus- 
gehängten, dicht belegten Röllchen oft keine Abzählung mehr gestatteten.) Man 
erkennt, daß die D.G.G. bei den typischen Windblütlern meist zwischen 1 und 2 
liegen (bei Taxus, Populus und Pinus aber höher), während sie bei den Insekten- 
blütlern größere Werte erreichen. Auch hier bilden aber Ahornarten (Acer italum, 
A. pseudoplatanus) Ausnahmen. Ähnlich verhalten sich die Gruppenprozentzahlen, 
doch sind hier die Gegensätze noch weniger deutlich. 


3. Die Periodizität des Stäubens und der Verbreitung des Blütenstaubes 
bei den Windblütlern. 


a) Tagesperiodizität. 

Von besonderer Bedeutung für die Verbreitung des Blütenstaubes 
sind die Faktoren, welche zu bestimmten Zeiten das Ausstäuben be- 
günstigen bzw. hemmen. Daß die windblütigen Waldbäume die Haupt- 
masse ihres Blütenstaubes um die Mittagsstunden entlassen, ist all- 
gemein bekannt und leicht zu beobachten. Hohe Temperatur, geringe 
Feuchtigkeit und dazu mäßige Winde, d.h. also günstige Verdunstungs- 
verhältnisse, sind bei allen Windblütlern, deren Bestäubungsmechanismus 
außer einer notwendigen Reife eine Austrocknung und damit ein Auf- 
platzen der Antheren voraussetzt, die Hauptbedingungen, um den 
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Pollen fiir den Angriff des Windes freizulegen. Mit seinen mechanischen 
Erschiitterungen fallt diesem dann die letzte Auslésung des Blühvorganges 
zu, wie das Fortblasen des Bliitenstaubes und der Transport desselben. 
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Abb. 1. Tagesperiodizität des Stäubens einer Erle (Alnus glutinosa), gemessen als Anflug 
im Kronenraum in Abhängigkeit von Temperatur, Windgeschwindigkeit und relativer 
Feuchtigkeit. Abszisse: Tagesstunden, Ordinate: Pollenmenge bzw. Temperatur, 
Windgeschwindigkeit und relative Feuchtigkeit. 


Etwas abweichende Verhältnisse aber bestimmen z. B. das Ausstäuben 
bei den meisten Gräsern, da hier das Öffnen und Schließen der Blüten 
mit Hilfe der Lodiculae und das rasche Wachstum der Filamente von ent- 
scheidender Bedeutung sind. Die Gräser stäuben bekanntlich meist in 
den frühen Morgenstunden (KERNER). Beim Roggen und Weizen hat 
besonders OBERMAYER (1916) das Blühen eingehend beschrieben. Er 
hat darauf auch aufmerksam gemacht, daß sich die Stärke des Blühens 











106 Helmut Rempe: Untersuchungen iiber die Verbreitung 
nicht gleichférmig ändert, sondern durch ein mehrmaliges, rasch auf- 
tretendes und rasch wieder abklingendes massenhaftes Stäuben (in ,,Bliih- 
knotenpunkten“) ausgezeichnet sein kann. 

Da über die Tagesperiodizität des Stäubens in ihrer Abhängigkeit 
von inneren und äußeren Faktoren bisher nur sehr wenige Zahlenangaben 
vorliegen — Pout (1933) hat solche für die Stieleiche mitgeteilt —, 
wurden einige entsprechende Versuche ausgeführt. Abb.1 gibt den 
Pollenanflug innerhalb des Kronenraumes einer im Göttinger Botanischen 
Garten einzelnstehenden Schwarzerle (in 12m Höhe) an 2 Tagen wieder. 
Man erkennt deutlich, daß das Maximum des Anfluges mit jenem der 
Lufttemperatur und mit 
dem Minimum der rela- 
tiven Feuchtigkeit (also 
mit dem größten Sätti- 
gungsdefizit) zusammen- 
2000 fällt. Bemerkenswert ist, 
daß ein geringes Stäuben 
der Erle auch schon bei 
Lufttemperaturen unter 
1000 0°C einsetzen kann (Ab- 
bildung la). Bei Betrach- 
tung der Kurven ist natiir- 
lich zu bedenken, daB das 


A 
o #8 ¢ 6 BH CH HH DM & À Ausmaß des Pollenanflu- 
Abb. 2. Tagesperiodizität des Stäubens beim Roggen . 
(Secale cereale), gemessen als Anflug in Blütenhôhe 2 nicht nur von der 
(1,85 m ü.B.). Abszisse: Tagesstunden, Stärke des Stäubens, son- 


Ordinate: Pollenmenge. . 

dern auch von der Wind- 
geschwindigkeit abhängt. Doch zeigt Abb. 1b klar, daß durch die starke 
und plötzliche Zunahme der Windgeschwindigkeit in den Abendstunden 
(20—24 Uhr) trotz offenkundiger Steigerung des Anfluges die Werte 
der Mittagsstunden nicht erreicht werden. Ähnliche Ergebnisse hatten 
Versuche mit Alnus incana, Betula Ermani, Pinus montana und Corylus 
avellana. Ein Versuch in einem Calluna-Bestand aber ergab bereits 
ein Maximum zwischen 10 und 12 Uhr, 2—4 Stunden vor dem Maximum 
der Temperatur und dem Minimum der relativen Feuchtigkeit. Ob dies 
für diese Art allgemein zutrifft, müßte weiter geprüft werden. Wahr- 
scheinlich wurden durch das außergewöhnlich gute Wetter des Versuchs- 
tages ausreichend günstige Bedingungen für ein maximales Ausstäuben 
schon in den späten Morgenstunden erreicht. Abb. 2 gibt schließlich 
eine Tageskurve aus einem Roggenfeld wieder. Hier tritt das auf den 
besonderen Aufblühvorgang zurückgehende Maximum des Pollenanfluges 
zwischen 7 und 8 Uhr morgens sehr anschaulich hervor; ebenso erscheint 
(in Übereinstimmung mit den Angaben von OBERMAYER) ein zweites 
kleineres Maximum während der frühen Nachmittagsstunden angedeutet. 
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b) Periodizitat über längere Zeiträume. 

Zeitkurven des Pollengehaltes der Luft (als Niederschlag gemessen) 
sind bisher von HESSELMANN, MALMsSTRöM, Rowe, WoDEHOUSE, 
F. Bertscu, Lüpı und VARESCHI u.a. mitgeteilt worden. Sie zeigen 
im allgemeinen das allmähliche Anschwellen und spätere Abflauen, das die 
Blühperiode der einzelnen Arten im Wechsel der Jahreszeiten auszeichnet. 
Da die bisherigen Angaben aber so gewonnen wurden, daB sie den aus- 
geglicheneren Pollenanflug aus einem gréBeren Waldgebiet wiedergeben, 
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Abb. 3. Periodizitat des Stäubens einer Erle (Alnus glutinosa), in der Zeit vom 4. bis 
26. 3. 35 in Abhängigkeit von Niederschlag, Windgeschwindigkeit, Temperatur und Sonnen- 
scheindauer. Abszisse: Expositionszeiten (je 24 Stunden von 8 Uhr bis 8 Uhr des nächsten 
Tages), Ordinate: Pollenmenge bzw. Niederschlag, maximale Windgeschwindigkeit, 
Temperaturextreme und Sonnenscheindauer in den gleichen Zeitabschnitten. 
(Die meteorologischen Angaben nach Messungen des Geophys. Instituts Géttingen.) 


sei zunächst in Abb.3 eine Zeitkurve mitgeteilt, die sich auf einen 
einzelnen alten Schwarzerlenbaum von 17m Höhe (im Botanischen 
Garten Göttingen) bezieht und für seinen Kronenraum in 10 m Höhe gilt. 
Sie wurde so erhalten, daß die Fangröllchen täglich um 8 Uhr morgens 
ausgewechselt wurden (am 6., 8. und 24.3. erst nach zwei Tagen) und 
ist insofern eigenartig, als die Blüte, unmittelbar nachdem sie bei etwas 
wärmerem Wetter (am 3.3.) allmählich begonnen hatte, von einer 
langen Frostperiode betroffen wurde. Die ermittelten Werte lassen sich 
recht gut aus dem Zusammenspiel der Reifungsvorgänge einerseits, der 
Wirkung der klimatischen Faktoren andererseits verstehen. Bemerkens- 
wert ist, daß ein beträchtlicher Teil der gebildeten Pollenmenge, nämlich 
34,1% des Gesamtanfluges, schon während der Frostperiode verstäubt 
wurde. Nach Einsetzen der warmen Witterung stieg dann der Anflug 
zu einem mit einem Temperatur- und Windmaximum zusammenfallenden 
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Höchstwert an, um danach trotz hoher Temperaturen und Windgeschwin- 
digkeiten rasch: abzufallen, da der Blütenstaub nun zum größten Teil 
bereits ausgestäubt war. Wesentliche Änderungen der D.G.G. und G.P.Z. 
waren im Verlauf der Periode nicht feststellbar. 

Außerdem wurde in der Zeit vom 1.—31. 5. 35 auch der Pollenanflug aus der 
weiteren Umgebung Göttingens dadurch bestimmt, daß Fangröllchen auf dem flachen 
Dach des Botanischen Institutes jeweils 12 Stunden (von 7 Uhr 30 Min. bis 19 Uhr 
30 Min. und 19 Uhr 30 Min. bis 7 Uhr 30 Min.) ausgehängt wurden. Der Anflug 
dürfte hauptsächlich Massenbeständen im Bereich des Weittransportes von 1—10 km, 
in geringerem Maße Einzelbäumen aus Gärten entstammen. Da dieser Versuch 
vor allem der Frage nach dem Verhältnis von Anflug und Niederschlag bei Tag und 
bei Nacht dienen sollte, soll er erst später auf S. 140 besprochen werden. 

Daß der Blütenstaub nicht nur zur Zeit der Blüte selbst, sondern, wie schon 
MiquEeL fand, auch noch im Winter verbreitet werden kann, ergibt sich aus einigen 
Untersuchungen, die im Winter angestellt wurden. So fanden sich in frischgefallenem 
Schnee, der auf dem Dach des Botanischen Institutes Göttingen Ende Januar 1934 
in Petrischalen aufgefangen wurde, neben einer großen Menge von Pleurococcus 
und Staub auch noch Calluna-, Pinus- und einige Betula-Pollenkörner. In Schnee- 
proben aus dem Harz (Rehberg) vom 4. 2. 34 konnten außer Pleurococcus und einigen 
Moos- und Pilzsporen, Betula-, Alnus-, Corylus-, Quercus- und Picea-Pollenkörner 
festgestellt werden. Auch am 6.11.34 konnten an einem auf dem Dache des 
Botanischen Institutes Göttingen bei starkem böigen Westwind von 10—12 m/sec 
Stärke in der Zeit von 9 Uhr 15 Min. bis 12 Uhr 50 Min. exponierten Fangröllchen 
noch 26 Pollenkörner aufgefangen werden. 

Schließlich wurden 4 Kiefernpollenkörner am 16.3.34 bei einem Flugzeug- 
aufstieg in 200 bzw. 500 und 1000 m Höhe aufgefangen, die möglicherweise vom 
Vorjahre stammten. Die an den Fund einiger weniger Pollenkörner geknüpften 
Angaben über Ferntransport (MALMSTRÖM, WODEHOUSE, F. BERTSCH) können nicht 
unbedingt als stichhaltig angesehen werden. 


4. Die Verbreitung des Blütenstaubes von einzelnen Pflanzen 

und Beständen. 

Die im folgenden mitgeteilten Versuche hatten das Ziel, durch Be- 
stimmung des Pollenanfluges etwas über die Verbreitung des Pollens 
von einzelnen Pflanzen und Beständen zu erfahren. Versuche dieser 
Art sind bisher nur von Pont (1933) an einer einzelstehenden Eiche 
und von HESMER (1933) an einem Bestande von Heidekräutern gemacht 
worden. Es wurde daher versucht, zunächst die Pollenverbreitung 
von einzelnen Bäumen und Sträuchern noch weiter zu erfassen. Dann 
aber wurden vor allem ganze, bestimmt begrenzte Bestände einer Art 
herangezogen. An ihnen wurden sowohl die vertikalen wie auch die 
horizontalen Veränderungen des Pollenanfluges näher geprüft. Schließlich 
wurden auch einige Versuche an krautigen Pflanzen gemacht, um die 
geringe Eignung der bodennahen Luftschichten für die Verbreitung des 
Blütenstaubes veranschaulichen zu können. 


a) Die Verbreitung des Blütenstaubes von einzelnen Bäumen und Sträuchern. 


Über die Verteilung der Pollendichte in verschiedenen Entfernungen 
von einem stäubenden Baum kann man sich folgende Vorstellung machen. 
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Die Pollenmassen, die sich beim Verlassen der Baumkrone zunächst noch 
auf einen Luftraum verteilen, dessen Querschnitt den Durchmesser der 
Krone kaum iibertrifft, verbreiten sich sehr bald durch den andauernden 
Austausch auf einen immer größer werdenden Querschnitt. Es entsteht 
so ein ,,Streukegel“. Er enthält eine Achse relativ größter. Pollen- 
dichte (diese braucht keinesfalls eine Symmetrieachse zu sein), die aber 
mit der Entfernung immer undeutlicher werden muß. Es hängt dabei 
von der Größe des Austausches ab, ob sie sich dem Erdboden nähert 
oder in ihrer ursprünglichen Höhe mehr oder weniger erhalten bleibt. 
Nach den theoretischen Ableitungen von W. Scumipt (1918 und 1925) 
wird die Abnahme der Pollendichte mit der Entfernung im Sinne einer 
Exponentialfunktion vor sich gehen. 

Eine Bestätigung dieser Vorstellungen kann man zunächst in 5 Ver- 
suchsreihen sehen, die im Marz 1934 und 1935 an einem blühenden 
Haselstrauch bei Géttingen durchgefiihrt wurden. Das Versuchsobjekt 
war ein einzelstehender Busch von 6—7 m Höhe, mit einem Kronenraum 
von 6—7 m Durchmesser. Der Busch war zur Zeit der Versuche dicht 
mit blühenden Kätzchen besetzt, die bis zu einer Höhe von 1,5—2 m 
herabreichten. Die Fangröllchen wurden an 3 m hohen Stangen befestigt, 
befanden sich also in der Höhe großer Blütendichte. 

Um festzustellen, wieviel Pollenkörner jeweils aus größeren Entfernungen 
von anderen Haseln herbeigeweht wurden, wurde jedesmal auch an der dem Winde 
zugekehrten Seite ein Fangröllchen in 3m Abstand vom Versuchsstrauch auf- 
gehängt. Die dort aufgefangenen Pollenkörner waren aber an Zahl gering und können 
vernachlässigt werden. Die starken Richtungsschwankungen des Windes machten es 
unmöglich, die Versuchsanordnung dauernd in Windrichtung mit dem einzelnen 
Versuchsobjekt zu halten. Wir mußten uns daher damit begnügen, die Versuchs- 
reihe in einer mittleren Richtung aufzustellen. Es wurden bei den Versuchen 1, 
3 und 4 auch noch Stangen außerhalb der Versuchsreihen in verschiedenen Ab- 
ständen aufgestellt. Die Abweichungen waren aber immer nur gering und wohl 
mehr oder weniger zufälliger Art (die annähernd gleichen Werte können auf die 
Richtungsschwankungen des Windes zurückgeführt werden). 

Der festgestellte Pollenanflug ist in Abb.4 dargestellt. Fang- 
röllchen, die in verschiedenen Abständen gelegentlich auch in 1,5 m 
bzw. noch geringerer Höhe exponiert wurden, zeigten gegenüber den 
Fangröllchen in 3m Höhe stets einen geringeren, nach dem Boden 
zu abnehmenden Anflug. Die Kurven des Pollenanfluges in 3m Höhe 
haben auffallendeÄhnlichkeit mit denKurven von Exponentialfunktionen. 
Versucht man allerdings diese zu berechnen, so ergibt sich, daß sie in 
ihrem zweiten Teil langsamer abfallen, als nach ihrem ersten Teil zu er- 
warten wäre. Dies dürfte vielleicht damit zusammenhängen, daß die 
Verdünnung der Pollendichte durch den Austausch zuerst von den Rand- 
zonen her etwas schneller vor sich geht als nachher. Wegen der starken 
Windrichtungsschwankungen werden außerdem die Versuchsreihen 
oftmals in den Randzonen des Streukegels gestanden haben. Dadurch 
werden aber die nahegelegenen Röllchen relativ stärker benachteiligt als 
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oder Strauch auf (s. Abb. 4). Es ist das darauf zurückzuführen, daß 
der Blütenstaub in einer gewissen Hôhe über dem Boden ausgestäubt 
die entfernteren, da sich mit zunehmender Entfernung der Streukegel 
auf einen größeren Querschnitt ausgedehnt hat. 

Der Pollenniederschlag auf dem Erdboden, der mit Hilfe von Glas- 
platten bestimmt wurde, zeigt aber ein anderes Verhalten. Sein Maximum 
tritt nämlich erst in einiger Entfernung von dem blühenden Baum 
wird. Während nämlich der Niederschlag einesteils entsprechend der 








2 
Abb. 4. Pollenanflug und -niederschlag 
in verschiedenen Entfernungen von 
einem Haselstrauch (Corylus avellana). 


Abszisse: Entfernungen, 
Ordinate: Pollenmenge; 5 Versuche. 
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Abnahme der Pollendichte im Streukegel abnehmen muß, wird er anderen- 
teils dort eine Steigerung erfahren, wo der „eigentliche Streukegel‘ mit 
seiner größeren Pollendichte infolge des fortschreitenden Austausches 
und Absinkens den Boden erreicht. 

Ein ähnliches Verhalten muß man aber erst recht dann erwarten, wenn man 
den Pollenanflug von Bäumen untersucht, deren stäubende Krone sich wesentlich 
über der Höhe der angebrachten Fangröllchen befindet. Ein solcher Versuch wurde 
z.B. an einer etwa 12m hohen Birke ausgeführt, deren unterste blütenbesetzte 
Zweige 3—3,5 m über dem Boden begannen; die Hauptmasse der Kätzchen aber 
hing 5—10 m hoch. Der Pollenanflug an den in 3 m Höhe aufgehängten Fangröllchen 
ergab zwei Kurvenstücke, die durch einen neuerlichen Anstieg zwischen 20 und 30 m 
Entfernung getrennt waren. 


Alle diese Versuche deuten also auf eine Abnahme der Pollendichte 
mit zunehmender Entfernung im Sinne einer Exponentialfunktion, 
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entsprechend den theoretischen Ableitungen von W. Scumipt, hin. Her- 
vorzuheben ist im übrigen, daß der Pollenniederschlag auf den Glasplatten 
in allen Versuchen und Entfernungen nur einen Bruchteil des Pollen- 
anfluges auf den Röllchen betrug. Es machte nämlich der Niederschlag 
pro Quadratzentimeter nur zwischen 2,4—4,5% des Pollenanfluges pro 
Quadratzentimeter in 3 m Höhe und in den Entfernungen von 10—100 m 
aus. Auf diese Erscheinung hat schon Pour (1933) bei seinem Versuch 
an der Stieleiche aufmerksam gemacht. Wir werden darauf $. 114 noch- 
mals zurückkommen. 


b) Die vertikale Verteilung des Blütenstaubes innerhalb ausgedehnter 
Bestände. 

Für die hier mitgeteilten Versuche war folgende Überlegung maß- 
gebend. Der Pollenanflug und damit die Bestäubungswahrscheinlichkeit 
einer Blüte hängt ab 1. von der Pollendichte der umgebenden Luftmassen, 
2. von der Geschwindigkeit, mit der diese durch den Wind an der auf- 
fangenden Fläche vorbeigeweht werden. Ist die Luft gleichmäßig mit 
Pollenkörnern beladen, so muß der Anflug der Windgeschwindigkeit 
direkt proportional sein. Da nun die Windgeschwindigkeit oberhalb eines 
Pflanzenbestandes, wie besonders aus den Untersuchungen von GEIGER 
und Amann (1931/32) an Wäldern hervorgeht, rasch zunimmt, ist es 
möglich, daß der Pollenanflug oberhalb der Bestaändssoberfläche bis 
zu einer gewissen Höhe noch zunimmt, trotz der mit der Entfernung von 
der Blütenregion offenbar abnehmenden Pollendichte. Dies mag für die 
Bestäubung von Blüten, die über die Bestandesoberfläche hinausragen, 
von Bedeutung sein — insbesondere etwa bei artenreichen Misch- 
beständen, bei denen die Pollendichte der einzelnen Arten mit Rück- 
sicht auf die Entfernung der einzelnen Individuen nicht übermäßig 
groß zu sein braucht. Es sollte daher geprüft werden, ob und wieweit 
die Windgeschwindigkeit eine an sich geringere Pollendichte beim Anflug 
des Blütenstaubes ausgleichen kann. 

Die wichtigsten Versuche hierzu wurden im Februar 1935 an einem 
annähernd eben gelegenen Grauerlenbestand bei Göttingen mit Unter- 
stützung durch Herrn Forstmeister FRÜCHTENICHT, Herberhausen, aus- 
geführt. Die Bäume waren 11—13 m hoch, trugen zwischen 9 und 
13 m Höhe zahlreiche männliche Kätzchen und standen so in einer 
Dichte, daß auf 100 qm 8,4 Erlen entfielen. Die Windstärke betrug im 
Bestand in 2m Höhe zwischen 1,5 und 2 m/sec. Von der Versuchsstelle 
aus war der Bestand in Herkunftsrichtung des Windes noch 600 bis 
teilweise 1300 m lang, in entgegengesetzter Richtung nur 80 m lang. 
Die Breite betrug mehrere hundert Meter. Da es darauf ankam, die 
Fangröllchen noch einige Meter über den Baumkronen zu exponieren, 
wurde in dem Bestand ein 20 m langer Fichtenstamm aufgerichtet. Nach- 
dem dieser in den Boden eingegraben war, ragte er mit einer Gesamthöhe 
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von 18,7 m noch etwa 6—7 m über den Bestand hinaus. An seiner 
Spitze war ein Ring befestigt, durch welchen ein dünnes Drahtseil, 
etwas schräg gespannt, bis auf den Boden herablief. An ihm wurden 
die Fangröllchen hochgezogen. 

Am 20.2.35 wurden von 9—16 Uhr 30 Min. nach je 2!/,stiindiger 
Expositionszeit die Röllchen ausgewechselt und so 3 Profile gewonnen. 
Am 22.2.35 wurde noch ein viertes Profil exponiert. Die Ergebnisse 
aller vier Profile sind ziemlich einheitlich (Abb. 5) und zeigen Anflug- 
werte, die noch 6m über den Baumwipfeln die Werte der Kronenregion 
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Abb. 5. Pollenanflug in verschiedenen. Höhen eines Erlenbestandes (Alnus incana); 
Abszisse: Pollenmenge, Ordinate: Höhe; 4 Versuche. (Windgeschwindigkeit innerhalb und 
oberhalb des Bestandes, schematisch eingezeichnet nach GEIGER: punktierte Linie.) 
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zum Teil erheblich übertreffen, zum Teil jedenfalls nicht merklich unter- 
‚schreiten. Unterhalb des Kronenraumes aber nimmt der Anflug gegen 
den Boden hin sehr stark ab, bis schließlich nahe der Bodenoberfläche { 
Werte erreicht werden, die nur einen Bruchteil jener in und iiber dem 
Kronenraum ausmachen. Tragen wir in Abb. 5 eine Kurve der Wind- 
geschwindigkeit ein, wie sie nach den Untersuchungen von GEIGER 
(1927, 1931/32) zu erwarten ist, — es konnten leider keine eigenen Mes- 
digen mehr ioles — isn ote, daß für den Pollenanflug ober- 

halb des Kronenraumes offenbar das Verhältnis zwischen abnehmender 
Pollendichte und zunehmender Windgeschwindigkeit maßgebend ist, i 
während unterhalb des Kronenraumes die Abnahme der Pollendichte ' 
mit zunehmender Annäherung an den Boden und die geringere Wind- ' 
Bestäubungsökologisch gesehen bedeutet die Zunahme des Pollen- 
anfluges über dem Bestand, daß eine weibliche Blüte dann die größte 
Aussicht auf eine Bestäubung besitzt, wenn sie in diese Zone des größeren 
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Anfluges hineinragt. Auf die unter diesen Gesichtspunkten giinstige 
Lage der weiblichen Blüten in den Wipfeln mancher Nadelhölzer, z. B. 
der Fichte, hat schon GOEBEL (1932, S. 1735) hingewiesen. 

In ähnlicher Weise zeigten ein Zusammen- und Gegeneinander- 
wirken von Windgeschwindigkeit und Pollendichte 3 weitere Versuche 
an einem Buchen- und einem Haselbestand, die hier nicht weiter mit- 
geteilt zu werden brauchen. Dagegen sei noch über Versuche berichtet, 
die in einem Roggenfeld und in einer Calluna-Heide ausgeführt wurden, 
da bei ihnen infolge der geringeren Höhe der Pflanzen der Pollenanflug 


noch in verhältnismäßig gro- f 
Ben Höhen über der Be- Ge N | 


standesoberfläche verfolgt 
werden konnte. | 
Der Roggenversuch (siehe 


Abb. 6) wurde am 13.6.35 &’t2#- 
ven 6-8 Uhr. im: Iuiablal \ a EL Sa 
x 











bei Weende ausgeführt, an F PER ----+----——- -L----- muse | 
einem Bestande, der sich 3 

in Herkunftsrichtung des 
Windes 250m weit aus- Anflug = Pobenion® 


dehnte. Es wurde hier der Abb. 6. Pollenanflug in verschiedenen Höhen eines 
größte P ollenanflug bereits Abszisse : en Ang de Hobe. 


in der Héhe der Ahren ge- 

funden. Von da aus nahm der Pollenanflug sowohl nach oben wie auch 
unten weitgehend im Sinne einer Exponentialfunktion ab. In gleicher 
Entfernung von der Ahrenschicht war aber der Abfall nach oben viel 
weniger steil als nach unten. Das ist offensichtlich eine Folge der 
höheren Windgeschwindigkeit und Turbulenz oberhalb der Bestandes- 
oberfläche. 

Die beiden Heideversuche stammen aus einer einige Quadratkilometer 
groBen Heidefläche der Senne südwestlich des Teutoburger Waldes 
bei Örlinghausen. Der erste Versuch wurde am 24. 3. 35 von 8—16 Uhr, 
der zweite vom 24. 8. 17 Uhr bis 26. 8. 35 15 Uhr durchgeführt. Außer 
Calluna-Pollen wurden hier auch alle anderen angeflogenen Pollenkörner 
gezählt, da ihr Anflug, wenigstens oberhalb des Bestandes, bei der großen 
Ausdehnung der Heide, der Windgeschwindigkeit annähernd proportional 
sein dürfte. Die Fremdpollen nehmen demgemäß mit zunehmender Höhe 
auch immer weiter zu (s. Abb.7). Der Calluna-Anflug zeigt aber ein 
ganz ähnliches Verhalten, wie wir esschon beim Roggen fanden, freilich mit 
dem Unterschied, daß das Maximum hier etwas über der Bestandes- 
oberfläche liegt. Sehr klar tritt wieder der relativ langsame Abfall 
über dem Bestand gegenüber dem raschen Abfall im Bestand hervor, 
trotzdem hier einzelne blühende Zweige bis zum Boden reichten. Auch 
hier folgen die Kurven einer Exponentialfunktion. 
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Vergleichen wir nochmals alle Versuchsergebnisse miteinander, so 
zeigen sie übereinstimmend, daß die Bestäubungswahrscheinlichkeit 
von Blüten, die sich über die allgemeine Bliitenregion eines Bestandes 
erheben, zunächst nicht wesentlich geringer ist, ja oft noch höher sein 
kann, als die der Blüten in der Blütenregion selbst, während Blüten, 
die sich unterhalb der ,,Bliitenregion“‘ innerhalb des Bestandes befinden, 
immer nur mit einer wesentlich geringeren Bestäubungswahrscheinlichkeit 
zu rechnen haben. Außerdem ergibt sich aus dem Vergleich der ver- 
schiedenen Vertikalprofile, daß mit der geringeren Ausstreuhöhe beim 
Roggen und bei der Calluna-Heide die Aussichten auf eine weitere vertikale 
und damit horizontale Verbreitung gegenüber den Waldbäumen bedeutend 
herabgesetzt sind. Das zeigen 












































m \ / auch die verhältnismäBig hohen 
| V4 Werte des Pollenniederschlages. 
d' Es möge deshalb der Anteil des 
m \ Bodenniederschlages in Prozenten 
SU Q A = des maximalen Anfluges hier zum 
N T5 Vergleich noch angeführt werden. 
SER Alnus incana B . . . 1,9—2,8% 
Be Pr u, Fagus silvaticaB... 6,3% 
Fr” I Corylus avellana E . . 2,4—5,4% 
0 m 20 30 0 500 600 700 800 9 Betula Ermani E . 0,5% 
Anflug Pollenfem Secale cereale B . . 33,4% 


Abb. 7. Pollenanflug in verschiedenen Höhen (alluna vulgaris B. 9,7—37,3% 
eines Heidebestandes (Calluna vulgaris). 
tna: Pollenmenge, Ordinate: Höhe. (Die Werte beziehen sich auf Tages- 
(Gestrichelte Kurven: Mengen der angewehten . “ 
Fremdpollen im Maßstab 1:10(1’) baw. 1:20 (2°) hone oy a er bern me 2 7 
der Calluna-Pollenmenge.) ständen, E nac ersuchen an Einzel- 
bäumen.) 


Bei dieser Gelegenheit sei nochmals auf die schon S. 111 erwähnte, 
zuerst von PoHL nachgewiesenen Erscheinung hingewiesen, daß während 
der Hauptblühstunden der windblütigen Bäume nur ein sehr geringer 
Bruchteil (wenige Prozente) des ausgestäubten Pollens schon unter den 
Bäumen zum Niederschlag kommt, der weitaus größte Teil hingegen 
mehr oder weniger weit fortgeweht wird. Diese Erscheinung ist für 
die Pollenanalyse deshalb von größter Bedeutung, weil sie einem starken 
lokalen Einfluß der Pollenstreuung entgegenwirkt und also den in den 
Pollenspektren endgültig erfaßten Niederschlag zum Ausdruck der Zu- 
sammensetzung größerer Waldgebiete macht. Wenn sich bei der Pollen- 
analyse von Waldtorfen und Waldhumuslagen trotzdem auch lokale 
Einflüsse in hohem Maße geltend machen können, so spielen dabei noch 
andere Umstände mit, vor allem der, daß in den abfallenden Blüten oft 
noch beträchtliche Pollenmengen enthalten sein können!. Um hierfür 
an einem Beispiel zu einem zahlenmäßigen Ausdruck zu gelangen, wurden 
unter einer großen einzelnstehenden Erle (Alnus glutinosa, s. Versuch 8.107) 


1 S. dazu auch Pout 1937, S. 437. 
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während der ganzen Blütezeit mit Glycerin gefüllte Töpfe aufgestellt, um 
den Pollenniederschlag zu erfassen, und schließlich die auf 50 x 50 cm 
abgefallenen Kätzchen aufgesammelt und ihr Polleninhalt (nach Mazera- 
tion und Aufkochen in KOH) mit Hilfe einer Zählkammer bestimmt. 
Es ergaben sich folgende Zahlen: 
Anflug pro Quadratzentimeter (in der Krone). . . . . . . . . 51500 PK. 
Niederschlag an freien Pollen pro Quadratzentimeter. . . . . . 10300 ,, 
Niederschlag an Restpollen in Kätzchen pro Quadratzentimeter . 111000 ,, 
Der Niederschlag an verwehten Pollen ist hier mit 19,5% des An- 
fluges in der Krone wesentlich hôher als in den mehrstiindigen Tages- 
versuchen, da es sich hier ja um den gesamten Niederschlag des Erlen- 
pollens während eines groBen Teils der Blütezeit dieser Art handelt 
(er wird daher auch zum Teil von anderen Bäumen stammen), und der 
Niederschlag im übrigen unter bestimmten Bedingungen (Nacht, Regen 
u. a.) sicher einen hôheren Anteil erreicht als zur Zeit des reichsten 
Stäubens. Er wird aber von dem ,,Restpollen“ der Kätzchen noch um 
mehr als das 10fache übertroffen, deren Pollenzufuhr also sogar das 
Doppelte des Pollenanfluges erreicht. Hier liegt also wohl die wesentlichste 
Ursache fiir die Ubervertretung des Erlenpollens in Erlenbruchtorfen. 
Welches AusmaB die gleiche Erscheinung bei anderen Bäumen erreicht, 
müßte noch geprüft werden 1. 


c) Die horizontale Verbreitung des Blütenstaubes ausgedehnter Bestände. 


Im Anschluß an die Versuche über die Pollenverteilung in ver- 
schiedener Entfernung von einzelnen Bäumen wurden einige Längs- 
profile an ganzen Beständen von Grauerlen, Buchen und Fichten auf- 
genommen. Es handelte sich dabei jedesmal um mehr oder weniger 
ausgedehnte blühende Bestände, die an offene Flächen grenzten, auf 
denen dann günstige Bedingungen für den Aufbau der Versuchsanord- 
nungen vorhanden waren. Die meisten Fangröllchen wurden wiederum 
in einer Höhe von 3 m aufgehängt. 

Sprachen wir bei einzelnen Pflanzen von einem ,,Pollenstreukegel“, 
der von der blühenden Krone seinen Ausgang nimmt, so werden wir 
es bei einem Bestand, über den der Wind streicht, offenbar mit einer 
„Pollenstreuschicht‘ zu tun haben. Diese wird am Waldrand, und zwar 
am oberen Ende der Baumkronen mit ihrer größten Pollendichte 
ansetzen und sich über dem freien Felde nach oben und unten immer 


1 Pout (1937, S. 440) hat die Pollenmenge eines Erlengebüsches auf den Grundriß 
der Kronen bezogen und so 215776 Pollenkörner für den Quadratzentimeter errechnet. 
Ein Vergleich dieser Zahl mit dem von mir bestimmten Niederschlag an freiem 
Pollen ergibt von neuem, ein wie geringer Teil der ausgestäubten Pollenmenge unter 
dem Baum selbst zum Niederschlag kommt. AuBerdem macht sie noch deutlicher, 
welche Bedeutung dem in den Kätzchen zum Niederschlag gelangenden Restpollen 
beizumessen ist, vor allem, wenn das Abfallen nicht ausgestäubter Kätzchen durch 
Frostschäden, auf die Pout hinweist, gefördert wird. 
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weiter ausdehnen, verdiinnen und sich dabei dem Erdboden nähern. 
In allen Schichten unterhalb des oberen Kronenbereiches werden wir 
also — ähnlich wie bei einzelnen Bäumen — mit einer Zunahme des 
Pollenanfluges in einiger Entfernung vom Waldrande zu rechnen haben. 
Diese Zunahme ist sogar, wie alle Versuche übereinstimmend gezeigt 
haben, so stark, daB das Maximum des Pollenanfluges — im Gegensatz 
zu einzelnen Bäumen — in der Versuchshöhe überhaupt erst in größerer 
Entfernung erreicht wird. 
So lag in 3m Höhe bei 
dem Buchenversuch (s. 
Abb. 8) das Maximum 
des Anflugeserst in 150m 
bei dem Fichtenversuch 
in 70m und bei dem 
Erlenversuch in 90m Ent- 
fernung vom Waldrand 
Nach den Ergebnissen 
der Vertikalprofile an der 
Erlenbeständen könneı 
wir die Ursache dieser 
Erscheinung wohl darin 
sehen, daß die Luft, die 
den obersten Kronenraum 























durchströmt und schließ- 
lich verläßt bzw. über 
denselben strömt, an 
a 100 200 300 Wom stärksten mit den Pollen- 


Abb. 8. Pollenanflug und -niederschlag in verschiedenen kôürnern aller in Windrich 
Entfernungen von einigen Beständen (Erle, Buche, Fichte). 
(Punktierte Kurve: Beim Fichtenversuch aufgefangene tung stehenden 3äum« 
weittransportierte Buchenpollenkörner.) beladen ist Dageve! 
Abszisse: Entfernungen, Ordinate: Pollenmenge. at" © = 

















Niederschlag/em? 


werden fiir die tieferer 
Luftschichten, besonders bei dichteren Beständen, vorwiegend nu: 
die Pollenkörner der randlichen Baume in Frage kommen. Außer 
dem bildet sich hinter dem Waldrand ein Lee aus, in dem die Luft 
ruhe des Waldinneren allmählich ausklingt, und in dem Wirbelbildunger 
auf- und absteigende Luftströmungen begünstigen. Die Wirksamkeit 
solcher Wirbel geht daraus hervor, daß die nahe dem Waldrand auf 
gestellten Fangröllchen von allen Seiten mit Pollenkörnern bestreu 
wurden, während in größerer Entfernung nur die dem Winde zugekehrt: 
Seite den Pollen auffing. Auch ließ sich bei dem (weiter unten b« 
sprochenen) Fichtenversuch sehr schön zeigen, daß die Abbremsun 
der Windgeschwindigkeit in 3m Höhe erst etwa 200 m vom Waldrand: 
aufgehoben wurde. Die Luft war nämlich damals auch mit Bucher 
pollen reich beladen, der aus den mindestens 4 km entfernten, ausgedehnter 
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Buchenbeständen des Göttinger Waldes stammen mußte, und dessen 
Anflug daher als Maßstab für die Windgeschwindigkeit gelten kann. 
Wie Abb. 8 (punktierte Kurve) zeigt, erreichte der Anflug der Buchen- 
pollenkörner erst in 200 m Entfernung vom Waldrand einen mehr oder 
weniger konstanten Wert. 

Während der maximale Pollenanflug erst zwischen 70—150 m Ent- 
fernung einsetzte, zeigte sich der maximale Bodenniederschlag bereits 
zwischen 20—40 m Entfernung vom Waldrand. Dies ist wahrscheinlich 
auf die vertikale Verwirbelung zurückzuführen, die den Pollen auf den 
Boden herabdrückt. 

Aus einer Berechnung der in Abb. 10 dargestellten Versuchsergebnisse läßt 
sich mit Hilfe der Versuchspunkte, die hinter dem maximalen Pollenanflug liegen, 
und auf Grund einer allgemeinen Exponentialfunktion 
eb-E, 


Sg So a 
die fiir die Verbreitung des Bliitenstaubes eingesetzt werden kann, fiir den Erlen- 
versuch die folgende Funktion aufstellen: 

SE 290 - e-0:00097-E , 
Für den Buchenversuch ergibt sich danach’ eine ähnliche Funktion: 
1670 - e-0,00067 -E . 


=. 
E 

In den Formeln bedeuten sg bzw. so die Pollenmengen in der Entfernung E 

bzw. Om. e ist die Konstante 2,7183... und b ist ein Exponent für die mit der 


Entfernung fortschreitende Verdünnung der Pollendichte.) Mit Hilfe dieser Funk- 
tionen konnte der Ausgangswert so der Pollendichte am Waldrande berechnet 
werden. Da dieser Ausgangswert größer war als der Anflug, der bei einigen Ver- 
suchen in den oberen Teilen der Baumkronen von Randbäumen gemessen wurde, 
mußte er demnach über den Baumkronen erreicht werden. Diese Vermutung ver 
anlaßte uns dazu, die bereits besprochenen Vertikalversuche durchzuführen, bei 
lenen die Fangröllchen auch oberhalb der Baumwipfel exponiert wurden. Durch sie 
wurden dann diese Vermutungen vollauf bestätigt. 

Von besonderem Interesse sind weiter die Ergebnisse des Längs- 
profilversuches an einem Fichtenbestand, weil sie die für die Auswertung 
pollenanalytischer Untersuchungen wichtige Erscheinung der Massen- 
wirkung (s. FIRBAS 1934) beleuchten (s. Abb. 8). Der Fichtenbestand 
dehnte sich in einer Fläche aus, die in der Windrichtung ziemlich schmal 
war (etwa 60—70 m), in der Breite aber eine Ausdehnung von mehreren 
hundert Metern besaß. Bei diesem Versuch wurden, wie bereits erwähnt, 
außer den Fichtenpollenkörnern des verhältnismäßig früh blühenden Be- 
standes auch noch erhebliche Mengen von Buchenpollenkörnern auf- 
gefangen, die aus mindestens 4 km Entfernung stammen mußten. Während 
nun die Fichtenpollenkörner in ihrem Anflug bereits ab 70 m Entfernung 
vom Waldrand erheblich abnahmen, erreichten die Buchenpollenkörner 
den größten Anflug erst in 250 m Entfernung und nahmen von da an 
nur wenig ab. In 400 m Entfernung vom Fichtenbestand waren bereits 
erheblich mehr Buchen- als Fichtenpollenkörner angeflogen, trotz der 
bedeutend größeren Entfernung des Buchenbestandes. Die Ursache 


x 


fiir diese Erscheinung ist offenbar folgende: 
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Die Buchenbestande, welche zur Versuchszeit in über 4 km Entfernung 
in Blüte waren, hatten eine Ausdehnung von vielen Kilometern in Lange 
und Breite. Beim Uberwehen dieser ausgedehnten Bestände konnte sich 
der Wind in breiter Front mit Buchenpollenkérnern beladen und diese 
bei einer mittleren Windgeschwindigkeit von etwa 14km pro Stunde 
über größere Entfernungen verfrachten. Die Abnahme der Pollendichte 
mit der Entfernung ist dabei verhältnismäBig gering, da in der Aus- 
dehnung der Buchenwälder fast immer nur pollenreiche Luftmassen 
gegeneinander ausgetauscht wurden. Von diesen mit Buchenpollenkérnern 
angereicherten Luftmassen konnten sich nun nur relativ geringe Teile 
im Bereich der schmalen Zone des Fichtenbestandes mit Fichtenpollen- 
kérnern beladen. Die Fichtenpollenkérner wurden bei ihrem weiteren 
Transport sehr bald an fichtenpollenärmere Luftmassen ausgetauscht 
und nahmen dabei an Menge pro Luftquantum erheblich ab. Dadurch 
konnten die Fichtenpollenkérner schon in 400 m Entfernung vom Fichten- 
bestand in ihrer Dichte pro Luftquantum von den Buchenpollenkérnern 
iibertroffen werden. Die Waldlosigkeit des Versuchsfeldes kommt also 
hier in einer fortschreitenden Zunahme der Buchenpollenkérner gegen- 
über den Fichtenpollenkérnern zum Ausdruck! (Massenwirkung der 
Buchenpollen.) 

DaB diese Erscheinung nicht — wie man vielleicht vermuten kénnte — auf die 
geringere Sinkgeschwindigkeit der Buchen- gegeniiber den Fichtenpollenkérnern 
zuriickgefiihrt werden kann, geht unter anderem aus dem absoluten Anstieg der 
Buchenpollenkérner hinter dem Bestande hervor (Windhemmung). AuBerdem 
zeigen die noch später zu behandelnden Flugzeugaufstiege, daß bei der Wetterlage 
des Versuchstages eine Auslese nach der Sinkgeschwindigkeit im Bereich der unteren 
Luftschichten (etwa von 2 m Höhe an aufwärts) kaum zu erwarten war. 

Aus den an einzelnen Bäumen und ganzen Beständen aufgeführten 
Versuchen geht hervor, wie verschieden die Bestäubungswahrscheinlichkeit 
je nach der Verteilung der Bäume sein kann. Während bei lockerer Ver- 
teilung einzelner Bäume oder Sträucher über ein waldfreies Gebiet die 
Bestäubungswahrscheinlichkeit um so größer sein wird, je näher sie 
einander stehen, ist etwa die Bestäubungswahrscheinlichkeit für jüngere, 
niedrigere Individuen innerhalb eines alten Bestandes viel geringer, als 
wenn sie außerhalb des Bestandes in einiger Entfernung auf freiem Felde 
stehen. 


d) Die Verbreitung des Blütenstaubes bei niedrigwachsenden Pflanzen. 

Daß die bodennahen Luftschichten durch relative Luftruhe aus- 
gezeichnet sind, ist bekannt und in allgemeinen Darstellungen ein- 
gehend begründet worden (s. besonders W. Scumipt, GEIGER). Einige 
Versuche an Beständen von niedrig wachsenden Pflanzen sollten 
zeigen, wie weit dadurch die Pollenverbreitung windblütiger Pflanzen, 
die sich nur einige wenige Dezimeter über den Boden erheben, be- 
einflußt wird. Als Maßstab wurde das Verhältnis Pollenanflug in 
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Blütenhôhe: Pollenniederschlag auf den Bodenplatten am Rande der 
Bestände bzw. in denselben, gewählt. Es wurden die folgenden mitt- 
leren Werte gefunden (die Vergleichzahlen von Corylus und Alnus 
sind den vorher beschriebenen Versuchen entnommen worden): 

Die Tabelle veranschau- 














licht, daB der Pollennieder- PVR Blütenhôhe | Verhältnis 
schlag in der bodennahen at + 2 

„Krautschicht” im Ver- iiss income... | 12,70 |43 :1 
hältnis zum Pollenanflug Corylus avellana . . . . 6,00 nn 
bedeutend größer ist als Secale cereale . . . .. 1,83 = #1 
bei den hochwüchsigen aoe re. - - r rea 7 = 
Bäumen und Sträuchern. Leucojum vernum . . . 0,16 15 :1 
Der bodennahe Luftraum (oS Cintas. : : | 030 | 01:1 
stellt in der Zone von Tarazacum offieinale . . 0,30 0,66 : 1 


0 bis etwa 50 cm Höhe 

für gewöhnlich eine Luftschicht des überwiegenden Absinkens der 
Pollenkörner dar. Es ergibt sich daraus, daß die windblütigen Kräuter, 
die ihre Blüten nicht über diese austauscharmen Luftschichten hinaus- 
bringen können, wie z. B. Carex montana, nur wenig Aussicht haben, 
ihre Pollenkörner in solehen Mengen über größere Entfernungen durch 
den Wind verfrachten zu lassen, daß damit eine Bestäubung über solche 
Entfernungen gesichert werden könnte. Eine Windbestäubung kann bei 
den niedrigwachsenden Pflanzen, vor allem an windstilleren Standorten, 
nur dann sicheren Erfolg haben, wenn die männlichen und weiblichen 
Blütenteile bei der Bestäubung nur um geringe Strecken voneinander 
entfernt sind. Es scheint dabei wegen des vorwiegenden Absinkens 
der Pollenkörner am günstigsten zu sein, wenn die männlichen Blüten 
sich über den weiblichen befinden. 


5. Die Verbreitung des Blütenstaubes über größere Entfernungen. 


a) Bestimmung des Pollenanfluges auf der Insel Helgoland. 

In der Zeit vom 1.—6. 5. 34 bot sich die Gelegenheit, auf Helgoland 
Fangröllchen aufzuhängen, um auf dieser von stäubenden Bäumen fast 
freien Insel etwaigen Fernflug von Blütenstaub vom Festland her, wie 
ihn HESSELMANN (1919) bereits auf den Feuerschiffen im Bottnischen 
Meerbusen gefunden hatte, festzustellen. Helgoland ist vom nächst- 
gelegenen Festland (Ording-Schleswig) 51 km entfernt; die Entfernung 
bis zur nächsten Insel (Scharhörn) beträgt 44km. Die Fangröllchen 
wurden an der Nordwestspitze der Insel, 53 m über dem Meeresspiegel, 
dicht am Rande des Steilabfalles zum Meer, an einer 2 m hohen Stange, 
gegen Regen ungeschützt, aufgehängt und alle 12 Stunden ausgewechselt. 


Auf Helgoland selbst befanden sich zu jener Zeit nur eine schwachblühende Ulme 
an der Treppe zum Oberland und einige Weiden in der Sappskuhle (Vogelwarte), 








120 Helmut Rempe: Untersuchungen iiber die Verbreitung 


Tabelle 3. Pollenanflug auf Helgoland in der Zeit 


























Expositionszeit Pinus Quercus Quercoid Betula Picea 
2.5. 6 18% 10,3% 60,7% 5,6% 2,2% 0,5% 
2./3.5. 18%— 65 5,2% 53,5% 8,6% 12,1% — 
3.5. 6% 1835 30,8% 12,7% — 8,7% 4,0% 
3./4.5. 18%— 6% 57,5% 12,0% 0,6% 3,8% 1,5% 
4.5. 65 18% 32,1% 41,1% 7,4% 1,3% 0,5% 
4./5.5. 18°%— 655 37,8% 22,2% 8,9% 13,3% = 
5.5. 65—18% 4,1% 4,9% 13,0% 33,3% — 
Z der aufgef n 892 1052 173 123 27 
P.K. pro 84 Sta. 30,4% 35,8% 5,9% 4,2% 0,9% 


die aber schon sehr abgeblüht waren und wegen ihrer geschützten Lage kaum für 
einen Pollentransport in Frage kommen konnten. An Kräutern blühten zur Versuchs- 
zeit außer den Blumen in den kleinen Hausgärten der Helgoländer nur noch Taraza- 
cum officinale, Barbarea vulgaris, Cochlearia danica und Arineria maritima. 

Die Versuchsergebnisse sind in Tabelle 3 zusammengestellt und 
ergeben ein Bild von dem Pollengehalt der Luft über Helgoland in 
der Zeit vom 2.—5. 5. 34. Die Pollenkörner der auf Helgoland wachsenden 
Pflanzen können dabei wegen ihrer schwachen Blüte und geringen Anzahl 
ohne Bedenken vernachlässigt werden. Die in der Tabelle angeführten 
Beobachtungen über Windrichtung und -stärke stammen von der Marine- 
station auf Helgoland. Sie lassen im Vergleich mit den aufgefangenen 
Pollenmengen sehr schön die Bedeutung der O-, NO- und SO-Winde (vom 
Festlande her) für den damaligen Pollentransport hervortreten. 

Besonders bemerkenswert an diesen Versuchen ist, daß auch einmal 
für den Eichenpollen der Nachweis eines bedeutenderen Ferntransportes 
erbracht werden konnte. In der 3!/,tägigen Versuchszeit konnten auf 
1 gem Auffangfläche 955 Eichenpollen gezählt werden ; das sind 9,5 Eichen- 
pollen pro Quadratmillimeter!. Die Narbe einer weiblichen Blüte von 
Quercus pedunculata besitzt nach eigenen, rohen Messungen ungefähr 
0,8—1,0 qmm Auffangfläche. Es hätten also — unter der Voraussetzung, 
daß sich auf Helgoland eine blühreife Stieleiche mit weiblichen Blüten 
befände — in der Versuchszeit vom Festland her bis zu 9,5 Eichenpollen 
auf eine Narbe gelangen können. Das dürfte eine für die Bestäubung 
durchaus ausreichende Pollenmenge sein (vgl. Pont 1933b). 

Der in der Literatur mehrfach ausgesprochene Gedanke, daß ein 
Ferntransport von Pollen eine Bastardierung von Rassen und unter 
Umständen, durch Auslese der den Kreuzungen entstammenden Nach- 
kommenschaft, sogar eine entsprechende disjunkte Fernverbreitung 
von Rassen und selbst Arten herbeiführen könnte (TRANSEAU, nach 


1 Pour (1933a) erhielt 11 m von einer einzelnstäubenden Eiche entfernt von 
10 Uhr 5 Min. bis 16 Uhr 15 Min. etwa 30 Bestäubungseinheiten für den Quadrat- 
millimeter (in 45—200 cm Höhe über dem Boden). 
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vom 2.5. 6 Uhr 30 Min. bis 5. 5. 1934 18 Uhr 45 Min. 





Gramin. A = der P.K 
Cruciferen- ’ 
und Andere pro Windrichtung und -stärke 
Cyperac. Typs 1,10 qem 





4,6% 1,5% | 14,6% 410 OSO 3—2, S 2, W 3—1, W 1 

3,4% — 17,2% 58 W 1, WSW 2, NNW 3, NNO 3, NNW 2 
8,4% 8,7% | 26,7% 299 WNW 2, N 2, NNO 3, 03, NO3 
5,3% 1,7% | 17,6% 341 NO 3, O 3, NNO 3, NO 4—3 

6,5% 2,6% 8,6% 1662 NO 3, ONO 3, SSO 2, SO 3, NO 2 


— 2,2% 15,5% 46 NO 2, SSO 8, SW 3—5, SSW 3 
13,0% 4,1% | 27,6% 123 SSW 3—4, SW 3—4, S 2 
189 88 395 2939 

















6,4% 3,0% 13,4% 100% 


SCHRÔTER 1934) findet in solchen Versuchen also wenigstens insofern 
eine Stütze, als die grundsätzliche Méglichkeit einer Massenbestäubung 
über sehr große Entfernungen als gegeben betrachtet werden muß. 

Daß die Pollenmengen, die in der kurzen Versuchszeit mindestens über 60— 70 km 
vom Festland her über das Meer geweht worden sind, recht groß waren, mögen die 
folgenden Zahlen veranschaulichen. In der gesamten Versuchszeit von 84 Stunden 
wären auf Helgoland durch einen Rahmen von 1 qm lichter Öffnung insgesamt 
etwa 27 Millionen Pollenkörner hindurchgeweht worden. Allein für die 12 Tages- 
stunden am 4. 5. 34 lassen sich hierfür 15 Millionen Pollenkörner berechnen. Leider 
ließ sich nicht ermitteln, welcher Bodenniederschlag auf Helgoland auf diese Weise 
gleichzeitig zustande kam, weil die ausgelegten Bodenplatten durch angewehte 
Staub- und Bodenteilchen zu stark verschmutzt wurden. 


b) Flugzeugaufstiege zur Feststellung der Pollenverbreitung in größeren Höhen. 

Zur experimentellen Untersuchung der Verbreitung des Blüten- 
staubes über größere Entfernungen steht uns außer einer unmittelbaren 
Bestimmung des Pollenanfluges an Orten, wohin er nur über größere 
Entfernungen gelangen konnte, auch noch der folgende Weg zur Ver- 
fügung. Die Aussichten für eine Weit- bzw. Fernverbreitung müssen 
entsprechend der Höhe, welche der Blütenstaub auf seinem Wege er- 
reicht, zunehmen. Erfährt man also etwas über die Verteilung des Blüten- 
staubes in größeren Höhen, so kann man daraus Rückschlüsse auf die 
Möglichkeiten und Weiten einer Fernverbreitung ziehen. Dabei können 
fast alle Erscheinungen, die für die Höhenverbreitung des Blütenstaubes 
gefunden werden, auch weitgehend und mit großer Wahrscheinlichkeit 
auf die horizontale Fernverbreitung bezogen werden. 

Zu diesem Zweck wurden insgesamt 15 Flugzeugaufstiege unter- 
nommen, die über die Verteilung des Blütenstaubes in den höheren 
Luftschichten Aufschluß geben sollten!. Hierbei wurden sowohl die 

1 Die Flugzeuge wurden von der Aerodynamischen Versuchsanstalt Göttingen 
(durch Herrn Prof. A. BETZ) und der Ortsgruppe Göttingen des Deutschen Luftsport- 
verbandes (durch Herrn Prof. O. Kunn) in entgegenk« ıdster Weise zur Ver- 


fügung gestellt. DieHerren Dr. J.STUEPER, E. BIELING und H. HımmeLskamP haben 
als Piloten wesentlich zum Gelingen der Versuche beigetragen. 
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Anderungen in der Pollendichte wie in der Zusammensetzung nach 
einzelnen Arten verfolgt, deren Pollenkérner sich durch verschiedene 
GréBe und Sinkgeschwindigkeit unterscheiden und deren Anteile daher 
je nach dem Flugvermögen einigen AufschluB über Ausleseerscheinungen 
versprachen. Auch war die Méglichkeit vorhanden, über das Auftreten 
und das Ausmaß einer Auslese beim Weitflug des Pollens noch auf einem 
anderen Wege Auskunft zu erhalten. Da auch die Pollenkérner einer 
Art erhebliche Unterschiede nach GréBe und Sinkgeschwindigkeit 
aufweisen (s. Frrpas und Rempe 1936), war es möglich, Größen- 
messungen an den Pollenkörnern einer Art aus verschiedenen Höhen 
auszufiihren und auch so zu priifen, ob und wie weit die besseren 
„Schweber‘ größere Höhen leichter erreichen können. Natürlich mußte 
dabei von vornherein damit gerechnet werden, daß die in verschiedener 
Höhe durchflogenen Luftmassen verschiedener Herkunft sein können. 


Für die Flugzeugaufstiege wurden die gleichen Fangröllchen benutzt, wie oben 
beschrieben. Sie wurden während des Fluges zur Exposition auf die Zapfen einer 
besonders dafür gearbeiteten dreizinkigen Gabel gesetzt, die mit einer Schraub- 
klemme an der Bordwand des Beobachtersitzes im Bereich des vollen Propeller- 
strahles angebracht war. Als Versuchsflugzeug diente eine zweisitzige offene Klemm- 
Maschine. Die Geschwindigkeit des Flugzeuges betrug während der Versuchsflüge 
stets um 120 km pro Stunde. Es wurde darauf geachtet, daß die für die einzelnen 
Expositionen vorgesehenen Höhen bei konstanter Geschwindigkeit eingehalten 
wurden. Nach den Erfahrungen der ersten Aufstiege erwies es sich als ausreichend, 
wenn in 3000 m Höhe je 20 Min., in 1000—2000 m Höhe je 10 Min. und unter 1000 m 
je 5Min. lang exponiert wurde. Die Flugdauer konnte so je Aufstieg auf etwa 
1—2 Stunden begrenzt werden. Es zeigte sich bei den Aufstiegen, daß die Fang- 
rôllchen nur in ihrem vorderen Drittel mit Pollenkörnern, Sporen und Staubteilchen 
belegt wurden. Die in den Tabellen mitgeteilten Werte beziehen sich aber auf die 
ganze vordere Zylinderhälfte, und zwar auf eine Fläche von 1,275 qcem bei einer 
Expositionsdauer von 20 Min. Der statistischen Sicherheit halber wurden meist 
mehrere Fangröllchen je Expositionshöhe ausgezählt. 

Die ersten 4 Aufstiege (A 1—A%) wurden als Tagesaufstiege im Jahre 1934 
über dem Flughafen Kassel-Waldau ausgeführt, und zwar mit einem 120 PS-Klemm- 
flugzeug. Die Aufstiege A 5—A 15 wurden im Jahre 1935 vom Flughafen Göttingen 
aus durchgeführt (beide Flugplätze haben eine Höhe von 150 m NN). Außer den 
Tagesaufstiegen wurden nun auch zum ersten Male Aufstiege in den frühen Morgen- 
stunden, zwischen 4—6 Uhr gemacht, also zu einer Zeit, in welcher Temperatur, 
Windgeschwindigkeit und Austausch im allgemeinen ihren Tiefstand und die relative 
Feuchtigkeit ihren Höchststand erreicht haben. Da zu den Flügen 1935 eine 
schwächere Maschine mit einer Leistung von 60 PS benutzt wurde, konnten Höhen 
über 2000 m nicht mehr in einer Zeit erreicht werden, die den Aufwand an Betriebs- 
kosten gelohnt hätte. Dafür wurden 1935 die Höhen dicht über dem Boden, etwa 10 
bis 40 m durchflogen. Wegen der zahlreichen Hindernisse konnte eine geringere 
Höhe nicht konstant eingehalten werden. 

In der Umgebung Göttingens kommen Höhenzüge mit wesentlich mehr als 
500 m NN bis auf 30 km Entfernung nicht vor. Das gleiche gilt auch annähernd 
für die Umgebung des Flughafens Kassel-Waldau. Die durchschnittliche Höhe 
des Terrains wechselt etwa zwischen 140 und 400 m NN. Es überwiegen aber weitaus 
die Höhen unter 300 m. Über eine Entfernung von 30 km liegt im Süden von Göt- 
tingen der Meißner (36 km) mit 749m NN (Buchenwälder und Fichtenforste). 
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Im NO nähert sich der SW-Rand des Harzes bis auf 34 km. Der Brocken (1141 m 
NN) liegt etwa 60 km entfernt. (Die Hochfläche des Oberharzes ist fast reines 
Fichtengebiet und liegt durchschnittlich etwa 800 m hoch). 

Die Höhen der Flugzeugaufstiege beziehen sich auf die Höhen der Flugplätze 
(150 m NN) als Nullpunkte. Es bedeutet also z. B. die Höhe 1000 m einer Exposition 
die Höhe, welche 1000 m über dem Flugplatz Göttingen bzw. Kassel liegt. 

Über die einzelnen Aufstiege muß gesondert berichtet werden, da 
jeweils die besonderen Verhältnisse der Blütezeit und der Wetterlage 
zu beachten sind. Dabei wird auch schon auf die Ergebnisse der Größen- 
messungen vorgegriffen. Bei der Besprechung einzelner Aufstiege wird 
auch versucht, die Ergebnisse aus den Besonderheiten der Wetterlage 
usw. zu erklären. Doch sei gleich hier betont, daß dies in erster Linie 
deswegen geschieht, um an Beispielen die verschiedenen Möglichkeiten 
aufzuzeigen, die für den Pollengehalt der Luftschichten maßgebend 
sein können. Entscheidende Beweise für das Zutreffen der einen oder 
anderen Erklärungsmöglichkeit lassen sich bei den vielen miteinander 
und gegeneinander wirkenden Faktoren im Rahmen dieser Arbeit kaum 
erbringen. In den Tabellen 4, 5 und 6 sind die Ergebnisse übersichtlich 
zusammengestellt. 


Tabelle4. Die Mengen der in den verschiedenen Höhen auf 1,275 qem 
der vorderen Zylinderhälfte (0,812 gem d.o.L.) bei 20 Min. Expositions- 
zeit aufgefangenen Pollenkörner. 






































Aufstieg | 49>!5 | 100m | 200 m | 500 m | 800 m |1000 m |1300 m |1500 m |2000 m | 3000 m 
A 1 (T) 14 | 10,4 6,2 

A 2(T) 114 92 28 2 
A 3 (T) 513 | 480 83 

A 4 (T) 1168 | 1188 1022 467 3,8 
A 5 (T) | 1938 2272 | 1826 1872 

A 6 (T) 296 216 268 256 166 30 

A 7(N)| 292 316 | 230 158 5 

A 8 (T)| 1232 1146 496 110 16 4 

A 9 (T)| 1274 | 976 | 1288 | 1286 932 | 203 2 0 

A 10 (N) 216 236 190 62 16 0 0 

All (T) 782 734 | 1198 | 1920 1398 824 311 
A12(N)| 534 746 | 418 20 

A 13 (T) 934 398 290 208 329 287 

A 14 (N)| 1222 1127 429 254 135 

A 15 (T) 581 418 284 


Tabelle 5. Anteile der verschiedenen Pollenarten an den einzelnen 
Aufstiegsergebnissen in Prozenten. 


À 1. 
Höhe in m Corylus Alnus Pinus Andere ZderP.K.! 
200 51,1 44,5 1,1 3,3 14 
500 44,7 50,4 1,4 3,5 10,4 
1000 47,7 48,9 1,2 2,4 6,2 


1 Die Z der P.K. (Pollenkörner) bezieht sich auf 0,812 qem d. o. L. 













































Héheinm Betula 
500 34,2 
500 

nach Reg. + 

1000 34,5 
2000 41,1 
3000 42,1 


Höhe in m 
200 
500 

1000 


Höhe in m 
200 
500 

1000 
2000 
3000 


Höhe in m 
10—40 
200 
500 
1000 


Höhe in m 
10—40 

200 

500 
1000 
1500 
2000 
2300 


Höhe in m 
10—40 
200 
500 
1000 
1500 


Hohe in m 
10—40 
200 
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Betula 
11,9 
15,0 


1 Unter Quercoid wurden in diesem Falle alle Quercus- 
Pollenkérner zusammengefaBt. 


Tabelle 5 (Fortsetzung). 


42. 
Carpinus Quercoid! Fraz.u. Salix Andere ZX der PK. 
4,6 22,4 13,8 25.0 114 
+ ni ar — 5,3 
4,2 22,8 11,8 26,7 92 
4,1 20,6 13,7 20,6 28 
— 26,3 10,5 21,1 7,1 
A 3. 
Betula Quercus Pinus Andere Z der PK. 
4,4 23,0 50,0 22,7 513 
6,9 23,1 52,7 17,4 480 
11,8 35,8 9,1 43,5 83 
À 4. 
Betula Quercus Pinus Andere Z der PK. 
0,9 3,0 87,3 8,8 1168 
0,2 2,4 89,3 8,1 1188 
0,2 2,9 90,1 6,8 1022 
0,2 2,2 91,4 6,2 467 
Ad. 
Betula Carpinus Fagus Andere 2 der P.K. 
80,2 15,0 2,4 2,4 1938 
85,9 11,7 0,4 2,1 2272 
86,0 9,4 1,5 3,1 1826 
88,4 6,6 0,5 3,5 1872 
À 6. 
Betula  Carpinus Fagus Andere 2 der P.K. 
29,0 55,0 11,5 4,5 296 
36,2 8,3 36,2 19,4 216 
35,0 11,9 29,1 24,8 268 
47,6 33,2 9,8 9,4 256 
58,4 20,5 14,4 6,6 166 
73,3 10,0 3,3 13,4 30 
+ + a + 2 
A7 (N). 
Betula Carpinus Fagus Andere 2 der P.K. 
76,7 9,6 4,8 8,9 292 
93,0 4,4 1,3 1,3 316 
68,7 21,8 -- 9,5 230 
91,8 4,4 — 3,8 158 
+ _ # + 5 
A 8. 
Fagus Picea Quercus Andere Z der PK. 
67,6 14,8 1,3 4,5 1232 
68,5 8,5 0,7 7,3 1146 


und Quercus-ähnlichen 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 
Höhe in m Betula Fagus Picea Quercus Andere ZderP.K. 


500 17,4 72,0 3,3 2,1 5,2 496 
1000 40,0 47,3 0,9 1,8 10,0 110 
1500 50,0 —- — _ 50,0 16 
2000 50,0 — — 50,0 4 

A 9. 
Höhe in m Betula Fagus Picea Andere 2 der P.K. 

10—40 3,0 71,0 19,4 6,7 1274 

100 2,3 82,6 8,0 7,2 976 

200 3,3 82,6 10,8 3,3 1288 

500 2,3 84,8 9,4 3,4 1286 

1000 6,4 88,3 3,2 2,1 932 
1300 3,8 80,8 7,7 7,7 203 
1500 co = = + 2 
2000 > = ue at 0 

A 10(N). 
Höhe in m Betula Fagus Picea Andere ZderP.K. 

10—40 76,8 4,6 2,8 15,8 216 
200 74,2 14,2 0,8 10,8 236 

500 69,7 3,5 0,4 26,4 190 

800 77,4 — — 22,6 62 

1000 62,5 — — 37,5 16 
1300 — — — — 0 

1500 — — — — 0 

A 11. 
Höheinm Betula Fagus Picea Quercus Pinus Andere Z'der PK. 
10—40 2,0 36,2 29,6 14,3 2,6 15,3 782 
100 3,0 31,5 31,5 17,1 2,8 14,1 734 

200 1,8 47,2 31,8 7,7 3,5 7,8 1198 

500 2,0 64,5 17,7 4,9 27 9,2 1920 
1000 2,4 59,5 22,8 4,6 2,4 8,3 1398 
1500 1,7 49,0 29,9 9,2 2,9 7,3 824 
2000 

unt. Wolke 5,8 56,0 16,7 8,0 1,0 12,5 311 

2000 

wolkenfrei 7,2 54,8 13,0 8,2 1,4 15,4 208 
A12(N). 
Höhe in m Betula Fagus Picea Quercus Pinus Andere ZderP.K. 
10—40 3,0 21,0 21,7 31,8 7,9 14,6 534 

200 1,0 34,7 15,3 31,8 6,6 10,6 746 
500 1,4 28,2 29,2 24,0 8,1 9,1 418 
1000 + = + de = + 20 

À 13. 
Héheinm Fagus Picea Quercus Pinus Andere 2 der PK. 
10—40 4,3 30,2 13,3 44,3 7,9 934 

200 7,0 24,6 25,1 29,1 14,1 398 

500 4,1 9,7 35,2 33,8 17,2 290 


1000 6,7 7,7 38,5 28,8 18,3 208 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 
Héheinm Fagus Picea Quercus Pinus Andere Z der PK. 


1500 5,8 3,3 30,4 41,3 19,2 329 
2000—1700 2,4 43,2 16,8 22,3 15,3 287 
À 14 (N) 
Hôhe in m Fagus Picea Quercus Pinus Andere Z der PK. 
10—40 0,06 0,14 3,1 93,3 4,3 1222 
200 0,03 0,12 5,3 84,0 10,6 1127 
500 0,02 0,19 3,3 78,1 18,6 429 
1000 — 0,20 4,3 77,8 18,7 254 
1500 — 0,14 11,2 71,5 17,2 135 
A 15. 
Höhe in m Tilia Gramin. Plantago Andere Z der PK. 
10—40 0,5 77,0 10,3 12,2 581 
200 0,7 83,7 5,3 10,3 418 
500 0,3 79,7 11,3 8,8 284 


1. Die Ergebnisse der einzelnen Flugzeugaufstiege als Auswirkungen 
der jeweils herrschenden meteorologischen Faktoren. 


1. Flugzeugaufstieg (Al) vom 16. 3.34, 12 Uhr 30 Min. bis 13 Uhr 30 Min. 

Zur Zeit des ersten Aufstieges hatte die Bliite von Hasel und Erle in den 
tieferen Lagen unseres Gebietes fast allgemein ihr Ende erreicht, während andere 
Bäume noch nicht blühten. Das Wetter war während des Aufstieges und auch 
sonst den ganzen Tag über ziemlich stürmisch. Die Wetterbeobachtungen der Flug- 
wache Kassel-Waldau um 10 Uhr ergaben bei einer Wolkenbedeckung von 10 in 
1000—1100 m Höhe Winde aus SSW—WSW mit einer Stärke von 11—18 m/sec 
zwischen 150 und 900 m Höhe. Die starke Turbulenz und Böigkeit der Luft machte 
sich im Flugzeug durch heftiges ,,Schaukeln“ in allen Richtungen deutlich bemerkbar. 

Der Erfolg dieser Böigkeit, die einen großen dynamischen Austausch zur Folge 
hatte, zeigte sich in einer gleichmäßigen Abnahme der Pollendichte mit der Höhe 
und in ziemlich gleichbleibenden Prozentzahlen der verschiedenen Pollenarten 
(s. Tabelle 5). Die Pollendichte war im Vergleich zu den anderen Aufstiegen sehr 
gering (s. Tabelle 4). Es ist das in erster Linie wohl darauf zurückzuführen, daß 
die Hauptblütezeit von Erle und Hasel bereits vorbei war, und diese auch keine 
Massenbestände bilden. 

2. Flugzeugaufstieg (A 2) vom 20. 4. 34, 13—14 Uhr 20 Min. 

Der zweite Aufstieg fiel in den Héhepunkt der Birkenbliite. Bei schénem, 
sonnigem Wetter mit Cumuluswolken zwischen 2000—3000 m wurden Höhen bis 
zu 3000 m durchflogen. Genaue Höhenwindmessungen liegen nicht vor. Am Boden 
herrschten zuerst mäßige Winde aus südwestlicher Richtung, auch die Cumuli 
zogen in dieser Richtung. Nachdem bei diesem Aufstieg die Höhen 3000 bis 500 m 
noch bei gutem Wetter ausgeflogen waren, zwang ein heraufziehendes Gewitter, 
das nachher mit heftigen Regengüssen 11/, Std. andauerte, zur Landung. Daher 
konnte in 200 m Höhe nicht mehr gemessen werden. Der Gewitterregen bot aber 
die Möglichkeit, die Auswaschung der Luft zu bestimmen. Zu diesem Zweck wurde 
sofort nach Aufhören des Regens wieder ein Aufstieg auf 500 m Höhe gemacht 
(s. Tabelle 5). 

Bei den Flügen in 2000 und 3000 m Höhe wurden die Cumuluswolken in den 
wolkenfreien Zwischenräumen umflogen, so daß in den Ergebnissen nur die wolken- 
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freien Zonen, die hier wohl als kompensierende Abwindgebiete zu den Aufwind- 
gebieten der Wolken betrachtet werden kénnen, zum Ausdruck kommen. Im 
großen und ganzen zeigt sich auch hier eine recht gleichmäßige Abnahme der Pollen- 
dichte ohne größere Änderungen der Zusam tzung 

Besonders erwähnenswert ist die Herabsetzung der Pollendichte in 500 m Höhe 
durch den 1"/,stündigen Gewitterregen. Betrug die Pollendichte vor dem Regen 
in 500 m Höhe 114 Pollenkörner, so war sie durch den Regen auf 5,3 Pollenkörner, 
also den 21. Teil gefallen (s. auch S. 142). 

3. Flugzeugaufstieg (A 3) vom 14. 5. 34, 10—10 Uhr 40 Min. 

Zu dieser Zeit war die Eichenblüte im Ausklingen und die Kiefernblüte in 
vollem Anstieg begriffen. Eine geschlossene Wolkendecke gab es ab 1000 bzw. 
1100 m Höhe. Die Winde hatten zwischen 150 und 750 m Höhe Geschwindigkeiten 
von 5—9 m/sec und kamen aus westlicher, bzw. west-südwestlicher Richtung. 
Während der Exposition der Fangröllchen in 1000 und 200 m Höhe traten zeitweilig 
leichte Regenschauer auf, die das Ergebnis nach den Erfahrungen des 2. Aufstieges 
sicherlich herabgedrückt haben. In 500 m Höhe konnte normal und trocken expo- 
niert werden. Vor dem Aufstieg hatten noch keine Regenfälle eingesetzt. 

Im Ergebnis ist eine auffällige Abnahme des Pinus-Pollens zwischen 500 und 
1000 m Höhe festzustellen. Diese Abnahme wird wohl auf eine verschiedene Her- 
kunft der Luftmassen zurückzuführen sein: 

4. Flugzeugaufstieg (A 4) vom 16. 5. 34, 15—16 Uhr. 

Der 4. Aufstieg fiel bereits in die volle Kiefernbliite. Es herrschte ausgesprochen 
schönes Wetter, und die unteren Luftschichten waren stark erwärmt. Wolken waren 
nicht vorhanden. Höhenwindmessungen liegen nicht vor. Der Bodenwind (S bis SW) 
hatte in der Versuchszeit eine Geschwindigkeit von 0—3 m/sec. Starke Turbulenz, 
erkenntlich an den heftigen Schwankungen des Flugzeuges, herrschte bis über 
2000 m Höhe. In 3000 m Höhe war die Luft vollkommen ruhig. Die Turbulenz 
dürfte bei den schwachen Winden ausschließlich thermischer Natur gewesen sein. 
Wie weit und in welcher Stärke Aufwindströmungen daran beteiligt gewesen sind, 
ließ sich von unserem Motorflugzeug aus und bei dem Fehlen von Wolken nicht 
beurteilen. Daß aber solche Aufwindströmungen eine bedeutende Rolle gespielt 
haben müssen, geht aus der Pollenverteilung selbst hervor. 

Der Pollengehalt war in 200, 500 und 1000 m Höhe nur wenig verschieden. 
In 500 m Höhe scheint er am größten gewesen zu sein. Auch bei 2000 m Höhe ist 
die Pollendichte noch beträchtlich. Die Abnahme beträgt von 1000 auf 2000 m 
Höhe etwa 55%, von 2000 auf 3000 m Höhe aber etwa 99%. Diese außergewöhnlich 
starke Abnahme der Pollendichte zwischen 2000 und 3000 m Höhe muß auf den 
nach den Flugzeugbeobachtungen anscheinend geringen Austausch oberhalb 2000 m 
Höhe zurückgeführt werden. 

Berechnet man für die Pollenkörner, die bereits eine Höhe von 2000 m erreicht 
haben, nur unter Berücksichtigung einer Sinkgeschwindigkeit von 2,5 cm/sec 
(Pinus, Betula, Corylus) und unter Vernachlässigung des Austausches, die Ver- 
breitungsmöglichkeit, so gelangt man zu ganz erheblichen Werten. Bei einer durch- 
schnittlichen Windgeschwindigkeit von 5 m/sec. würden die Pollenkörner eine Ent- 
fernung von annähernd 400 km im Gleitschwebeflug zurücklegen können. Bei 
Berücksichtigung der Austauschwerte gelangt man für einen Teil der Pollenkörner 
natürlich zu noch viel größeren Zahlen. Um die oben berechneten Entfernungen 
zurücklegen zu können, bedarf es freilich einer Zeit von etwa einem Tage. Unter 
normalen Bedingungen werden aber die meteorologischen Verhältnisse über einen 
solchen verhältnismäßig langen Zeitraum kaum so konstant bleiben und eine solche 
Verbreitung begünstigen. Das bleibt also bei der Auswertung solcher Berechnungen 
zu beachten. 
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Tabelle 6. Die mittleren GréBen von je 100 Pollenkérnern! in Mikron 


nach Messungen an dem Pollen der Flugzeugaufstiege. 






























































Pinus 
ae Sat Pollenkorn | Luftsackhéhe 
2000 m 40,9 + 0,39 38,0 + 0,33 
500 m 41,2 + 0,42 37,4 + 0,34 
2m 41,4 + 0,43 37,4 + 0,38 
A — 0,5 + 0,58 | + 0,6 + 0,47 
Picea 
Betula ‘arpinus 
de Fee Pollenkorn Luftsackhéhe 
A5(T) 
1000 m 24,8 + 0,19 36,6 + 0,21 
500 m 24,3 + 0,17 37,5 + 0,23 
10—40 m 24,3 + 0,16 37,5 + 0,23 
A + 0,5 + 0,25 — 0,9 + 0,31 
A6 (T) 
2300 m (24,2 +0,%),,] (37,3), (45,7), 
2000 m 24,6 + 0,22 37,0 + 0,45 45,6 + 0,57 
1500 m 25,3 + 0,22 37,3 + 0,23 45,8 + 0,29 
1000 m 25,4 + 0,22 37,4 + 0,25 
10—40 m 25,0 + 0,18 37,7 + 0,25 46,0 + 0,27 
A — 1,2 +0,70 —0,7 +0 52 —0,4 + 0,63 
AT(N) 
1500 m (21,4 + 0,62) 14 — — 
1000 m 25,0 + 0,17 (36,5 + 0,40), — 
500 m 24,9 + 0,17 37,1 + 0,81 = 
200 m 25,0 + 0,15 (37,0 + 0,32) 49 | (43,8 + 1,12), 
10—40 m 25.2 + 0,18 (37,8 + 0,22) 99 | (46,8 + 0,55) 
A — 3,8 + 0,65 — 1,3 +0,46 — 3,0 + 1,25 
A8 (T) 
2000 m (20,6 + 0,54)17 re I Pr 
1500 m (21,7 + 0,36) 28 = > L 
1000 m 25,2 + 0,28 45,0 + 0,38 — — 
500 m 25,2 + 0,24 45,4 + 0,20 (76,9 + 1,06)8e | (77,7 + 1,07) 69 
10—40 m 25,0 + 0,23 45,8 + 0,29 77,9 + 0,77 77,7 + 0,93 
A — 4,6 + 0,61 —0,8 + 0,44 — 1,0 +1,31 0,0 + 1,42 
A 9 (T) 
1300 m (25,0 + 0,51) 9g 45,4 + 0,27 (78,9 + 1,00) 47 | (77,0 + 1,18) 47 
1000 m 27,4 + 0,26 79,2 + 0,63 80,0 + 0,73 
500 m (25,5 + 0,82) 55 
10—40 m (25,2 + 0,28) 45,5 + 0,33 79,2 + 0,71 81,8 + 0,80 
A —0,2(— 2,4) + 0,53 —0,1 + 0,43 —0,3 + 1,88 —4,8 + 1,43 

















1 Wenn nur weniger als 100 Pollenkérner gemessen werden konnten, so sind 
dis Werte der mittleren PollengréBen in Klammern gesetzt. Die Zahlen hinter der 
Klammer geben dann an, wieviel Pollenkérner gemessen wurden. Fiir jede Reihe ist 
di> größte Differenz (A) mit ihrem mittleren Fehler angeführt. Bei Pinus und Picea 
bedeutet ,,Pollenkorn‘‘ den Längsdurchmesser der Pollenzelle ohne Luftsäcke. T be- 


deutet einen Aufstieg bei Tage, N einen solchen bei Nacht bzw. am frühen Morgen. 

































































5. Flugzeugaufstieg (A 5) vom 27. 4. 35, 15—16 Uhr. 

Der Aufstieg fand statt, nachdem es seit dem Vortage bis gegen 12 Uhr fast 
ununterbrochen geregnet hatte. In der Riickseite der Schlechtwetterfront trat 
nach 12 Uhr Aufheiterung ein. Die Stratusdecke zerriB und es bildeten sich Cumulus- 
wolken in etwa 1500—1700 m Hôhe bei mäBigen Bodenwinden aus nordwestlicher 
Richtung. Der Aufstieg war ursprünglich angesetzt worden, um zu zeigen, daB 
durch den anhaltenden Regen die Atmosphäre fast ganz ausgewaschen war. Wie 
aber die Ergebnisse in Tabelle 4 zeigen, wurde überhaupt die gréBte Pollendichte 
aller Aufstiege gerade bei diesem festgestellt. 


Planta Bd. 27. 
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Tabelle 6 (Fortsetzung). 
Picea 
Betula Carpi 
f an FE Pollenkorn Luftsackhöhe 
A10 (N) 

1000 m (23,0 + 0,53) 17 — =~ ve 
800 m 24,5 + 0,22 on aie ll 
500 m 26,7 + 0,25 (37,8 + 0,79), | (51,7), (61,0), 

200 m 27,5 + 0,21 (44,4 + 0,50)4| (58,44 1,54), | (63,3 + 1,36), 
10—40 m 27,1 + 0,21 (42,7 + 1,20) 5 | (63,8 + 4,27) (67,0 + 4,02), 
A —4,5 + 0,57 —6,6 +0,94 |—12,1+4,54 — 6,0 + 4,43 
A 11 (T) 
on = seas 24,7 + 0,30 45,2 + 0,29 74,1 + 0,73 74,0+1,11 
tn | | 25,2 + 0,28 45440 | 75,6+0,56 | 70,9+0,79 

1500 m 76,1 + 0,72 73,0 + 0,86 

500 m 25,0 + 0,27 76,3 + 0,58 75,2 + 0,77 
10—40 m 45,3 + 0,32 79,1 + 0,55 80,0 + 0,74 
A —0,5+0,41 — 0,2 + 0,43 —5,0+0,91 |—9,1(6,0) + 1,33 
A12 (N) 
1000 m — — — 
500 m 45,2 + 0,31 75,3 + 0,69 73,7 + 0,98 
10—40 m 45,2 + 0,32 76,9 + 0,77 72,5 + 0,91 
A 0,0 + 0,45 — 1,6 + 1,03 + 1,2 +1,40 
Pinus o Picea 
Pollenkorn Luftsackhôhe es Pollenkorn | Laftsackhöhe 
A 13 (T) 
2000-1700 mj 39,6 + 0,42 36,5 + 0,42 72,8 + 0,52 73,0 + 0,72 

1500 m 40,5 + 0,44 37,1 + 0,46 31,2+0,19 (75,0 + 0,56)gg | (74,0 + 0,66) 6 

10-40 m 41,0 + 0,54 37,0 + 0,44 31,0 + 0,20 74,9 + 0,78 74,8 + 0,78 
A — 1,4 + 0,68 . — 0,6 + 0,61 + 0,2 + 0,28 —2,1 + 0,94 — 1,8 + 1,06 
A 14 (N) 

1500 m 38,2 + 0,58 36,3 + 0,56 (30,3 + 0,39) | (57,9), (64,1), 

1000 m 37,8 + 0,52 35,4 + 0,47 (29,8 + 0,30)g7 | (57,9 +5,16)3 | (59,1 + 7,24), 
500 m 39,8 + 0,38 37,2 + 0,40 (29,8 + 0,26)ge | (62,2 + 4,81), | (64,1 + 3,38); 
200 m 40,8 + 0,38 36,7 + 0,31 31,0 + 0,22 (64,6 + 2,83), (70,9 + 4,16), 

10-40 m 40,7 + 0,30 37,5 + 0,35 30,4 + 0,20 (59,6 + 3,05), | (61,6 + 2,55), 
A — 3,0 + 0,64 —2,1(—1,2)+0,59 | —1,2+0,37 —6,7+5,89 |—11,8+8,35 
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Meteorologische Untersuchungen (z. B. Suckstorrr, 1936) haben gezeigt, daß 
fiir die Wetterlage des Aufstieges gerade Turbulenz und heftige Vertikalbewegungen 
charakteristisch sind. Zu diesen starken Durchm h g rscheinungen, die auch 
im Flugzeug bemerkbar waren, kommt wahrscheinlich hinzu, daß durch den lang- 
dauernden Regen das Ausstäuben hintangehalten worden war, und der durch die 
weitergehende Reife zum Stäuben aufgespeicherte Blütenstaub nunmehr beim 
ersten Auftreten einer förderlichen Wetterlage sehr rasch ausgestäubt wurde!, 

Zur Zeit des Aufstieges stäubten Birke und Hainbuche reichlich, Buchen nur 
ganz vereinzelt. In 500 und 1000 m Höhe wurde je 1 Fichtenpollen gefunden. 
Außerdem gab es noch in allen Höhen in geringer Menge Ulmen-, Eschen- und 
Weidenpollenkörner. Die Birkenpollenkörner nehmen mit der Höhe im Verhältnis 
zur Gesamtpollenmenge beständig zu, während die Hainbuchenpollen beständig 
abnehmen. Hierin dürfte wohl die größere Sinkgeschwindigkeit (Auslese) der 
Hainbuch lien (4,5 cm/sec) gegenüber den Birkenpollen (2,4 cm/sec) zum Aus- 
druck kommen. Auffällig ist die fast gleichbleibende Pollendichte zwischen 500 
und 1000 m Höhe, die wohl auf die starken Austauschvorgänge zurückzuführen ist. 

6. Flugzeugaufstieg (A 6) vom 3. 5. 35, 15—16 Uhr 40 Min. 

Zur Zeit des 6. Aufstieges blühten Birke und Hainbuche noch reichlich. Die 
Buche stand noch im Anfang ihrer Bliitezeit. Windgeschwindigkeit und 
Pollenanflug waren an diesem Tage in Bodennähe sehr gering. Dem entspricht 
auch die in den verschiedenen Höhen festgestellte geringere Pollendichte. 
Sie bleibt bis in 1000 m Höhe fast konstant, bzw. nimmt nur wenig ab, um dann 
von 1000 auf 2300 m Höhe bedeutend stärker abzunehmen. Oberhalb 2500 m 
Höhe dürften wohl kaum noch Pollenkörner vorhanden gewesen sein. 

Die Wetterlage war ausgezeichnet durch außerordentlich schwache Wind- 
geschwindigkeiten am Boden, dabei herrschte einige ,,Thermik‘‘, die durch leichte 
Cumuluswolken als Endglieder vertikaler Konvektionsströmungen zwischen 2100 
und 2500 m Höhe hervortrat. Eben wegen dieser thermischen Vertikalströmungen 
ist es zu verstehen, daß trotz der absolut geringen Pollendichte in den unteren 
Luftschichten doch noch bis in 2300 m Höhe Pollenkörner gefunden werden konnten. 
Wenn auch die Prozentwerte der einzelnen aufgeführten Pollenarten starken 
Schwankungen unterworfen sind — hier kommen wahrscheinlich in ihren Baum- 
beständen verschiedenartig zusar tzte Herkunftsgebiete in Frage — so 
tritt doch eine mit der Héhe meh Begünstigung des Birkenpollens deutlich 
hervor, die allem Anschein nach auf eine Auslese zurückgeht. Auch die Größen- 
messungen ergaben eine Abnahme der Pollengröße mit der Höhe (bei Betula wenig- 
stens ab 1500 m Höhe). Doch sind die Unterschiede gering (kleiner als der zweifache 
mittlere Fehler, s. Tabelle 6). 

7. Flugzeugaufstieg (A 7) vom 4.5.35, 4 Uhr 45 Min. bis 5 Uhr 30 Min. 

Der Aufstieg wurde im Anschluß an den vorigen als ,,Nachtaufstieg‘ durch- 
geführt. Am Boden hatte es in der Nacht gefroren, und zwischen 100 und 120 m 
Höhe hatte sich eine Inversion ausgebildet; oberhalb derselben nahm die Tem- 
peratur fühlbar um etliche Grade zu. Die Luft war fast vollkommen ruhig. Die 
Maschine konnte sogar ganz sich selbst überlassen, ohne einen Steuerausschlag, 
bis in 1500 m Höhe aufsteigen. 

Die Pollendichte hält sich in 10—40 m Höhe mit 292 Pollenkörnern in der Größe 
des Vortages, doch überwiegen die Birkenpollenkörner mit 76,7% gegenüber 29,0% 
bei A 6. Oberhalb der Inversion nimmt die Pollendichte unbedeutend zu, um dann 
fast geradlinig bis auf 1500 m Höhe abzunehmen. Besonders auffällig ist es, daß 











1 Ein solches rasches Ausstäuben, bei dem im Verlauf eines einzigen, sehr gün- 
stigen Tages fast die gesamte Pollenmenge an die Luft abgegeben wurde, konnte 
z.B. an einer Birke (Betula verrucosa) des Botanischen Gartens in Göttingen 
beobachtet werden. 
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die Pollendichte in 200 m Höhe (316 Pollenkörner) größer ist als der Höchstwert 
der Pollendichte am. Vortage mit 296 Pollenkörnern in 10—40 m Höhe. Es sind 
bei A7 die Birkenpollen mit 93% vertreten, während die größeren Buchen- und 
Hainbuchenpollen im Verhältnis zum Vortage nur sehr schwach vertreten sind. 
In 500 m Höhe ist der Anteil der Hainbuchenpollen absolut und auch relativ 
gestiegen, die größeren Buchenpollenkörner fallen nun aber vollkommen aus. In 
1500 m Höhe sind nur noch einige Birkenpollenkörner und in geringerem MaBe 
andere kleine Pollenarten vorhanden. Ihre Anwesenheit in diesen Höhen erklärt 
sich wohl ausschließlich durch ihre geringe Größe und Sinkgeschwindigkeit. 

Die im Vergleich zum Vortage auffällig hohe Pollendichte der Birkenpollen in 
allen Höhen bis gegen 1000 m und die geringe Anzahl der größeren Pollenkörner 
kann man in verschiedener Weise, u. a. durch Zufuhr fremder Luftmassen erklären. 
Darauf kann hier nicht eingegangen werden (s. im übrigen bei A 10). 

Die Größenmessungen ergaben für alle Pollenarten eine Abnahme der Größe 
mit der Höhe. Am deutlichsten bei Fagus, wo sie schon bei 200 m Höhe den zwei- 
fachen mittleren Fehler übertrifft, dann bei Carpinus, wo sie etwa dem dreifachen 
mittleren Fehler entspricht, schließlich bei Betula, wo sie aber erst oberhalb 1000 m 
Höhe zum Ausdruck kommt. 

8. Flugzeugaufstieg (A 8) vom 7.5.35, 14 Uhr 30 Min. bis 15 Uhr 40 Min. 

Der 8. Aufstieg fällt bereits in die volle Blüte der Buche und Fichte. Die Birken- 
blüte ist zwar noch von einiger Bedeutung, beginnt aber doch bereits abzuklingen. 
Die Eiche fängt vereinzelt an zu blühen. In der Aufstiegszeit wurden am Boden 
22—24 km/Std. Windgeschwindigkeiten gemessen, das entspricht einer Geschwindig- 
keit von 6—7 m/sec. Vereinzelte dünne Wolkenbänke bildeten sich während des 
Aufstieges in 900 m Höhe. In 2100 m Höhe schlossen sich die Wolken zu einer 
ununterbrochenen Stratusdecke zusammen. Es waren also zwei Schichten mit 
Wolkenbildung vorhanden. Die Art der Wolkenbildung zeigte schon, daß aus- 
gedehnte Vertikalströmungen nicht zu erwarten waren. 

Das Ergebnis dieses Aufstieges zeigt bei graphischer Darstellung einige Überein- 
stimmung mit einer Exponentialfunktion. Die Pollendichte nimmt von 200 m Höhe 
aus im Sinne einer geometrischen Reihe ab; unterhalb der Stratusdecke in 2000 m 
Höhe sind kaum noch einige Pollenkörner vorhanden. In 1500 m Höhe gibt es 
keine Buchen- und Fichtenpollenkörner mehr; in 1000 m Höhe wurde auf den 
3 Fangröllchen nur noch ein einziges Fichtenpollenkorn festgestellt. Die Fichten- 
pollenkörner nehmen bereits vom Boden absolut und relativ stark ab; die Birken- 
pollenkörner und auch die kleineren unter ,,Andere“ (s. Tabelle 5) aufgeführten 
Pollenarten nehmen dagegen relativ zu. Die Größenmessungen ergeben für Buche 
und Fichte und von 1000 m Höhe an auch für die Birke eine Abnahme der Pollen- 
größe, die besonders bei der Birke gut gesichert ist. 

Trotz der hohen Windgeschwindigkeit stellen wir hier, beim Fehlen ausgedehnter 
Vertikalströmungen, eine starke Auslese fest, wie sie uns sonst nur in den Ergebnissen 
der Nachtaufstiege entgegentritt. Die größeren Pollenarten wie Fichten- und 
Buchenpollen werden beim Transport in höhere Luftschichten am stärksten benach- 
teiligt. Am Boden ergab sich am Tage des Aufstieges reichlicher Anflug von Fichten- 
und besonders von Buchenpollen (s. Dachversuch). Die Reibungsturbulenz allein 
war aber anscheinend nicht imstande, diese Pollenmassen in größere Höhen zu 
schaffen. 

9. Flugzeugaufstieg (A 9) von 10. 5. 35, 15—16 Uhr 30 Min. 

Buche und Fichte waren jetzt in reichlicher Blüte. Die Birken blühten nur 
noch schwach, etwas stärker wohl nur noch Betula pubescens in höheren Lagen. 

Die Windgeschwindigkeit betrug zur Zeit des Aufstieges zwischen 1 und 2 m/sec. 
Wolken waren nicht vorhanden, es herrschte Einstrahlungswetter in einem Hoch- 
druckgebiet. Beim Aufstieg stellte sich heraus, daß in 1300 m Höhe eine Inversion 
lag (s. auch Wetterkarte der deutschen Seewarte vom 10. 5. 35). Diese Inversion 

9* 
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bildete für die Pollenkôrner offenbar eine absolut undurchdringliche Sperrschicht. 
Oberhalb derselben wurden nurmehr 2 Birkenpollenkérner angetroffen. Diese 
können vielleicht als Relikte der Vortage aufgefaBt werden. 

Bis auf 1000 m Höhe ist die Abnahme der Pollendichte nur gering, wirddann 
aber bedeutend stärker bis zur Inversion, eine Auswirkung der durch die Inversion 
stattfindenden Bremsung aller nach oben gerichteter Strömungen (Sperrschicht!). 
Der Anteil der einzelnen Arten zeigt bis 1300 m Höhe keine großen Schwankungen. 
Nur der der Fichte scheint, freilich recht unregelmäßig, nach oben abzunehmen. 
Auch die Größenmessungen lassen keine deutliche Auslese erkennen (nur die Luft- 
sackhöhe von Picea nimmt stärker ab). Über den hohen Birkenwert bei 1000 m 
Höhe vergleiche den folgenden Aufstieg. 

10. Flugzeugaufstieg (A 10) vom 11. 5. 35, 4 Uhr 30 Min. bis 5 Uhr 35 Min. 

Der 10. Aufstieg war wieder ein Nachtaufstieg im Anschluß an A 9. Am Boden 
war es fast windstill. Es hatte in der Nacht gefroren. Eine Inversion lag über dem 
Leinetal zwischen 150 und 200 m Höhe über dem Flugplatz. 

Die Pollendichte war während der Nacht auf !/, der Dichte des Vortages zuriick- 
gegangen. Auch dieses Mal liegt wie bei A7 der Wert der größten Pollendichte 
oberhalb der Inversion; sie fällt dann erheblich ab. In 1000 m Höhe wurden nur 
noch 16 kleinere Pollenkörner, in 1300 m Höhe keine mehr gefunden. Da in den 
unteren Luftschichten bis 500 m Höhe Buchen- und Fichtenpollenkörner gegenüber 
dem Vortage nur äußerst schwach vertreten sind, oberhalb 500 m Höhe aber voll- 
kommen fehlen, geht auch hieraus die Auslese während ruhiger Nächte klar hervor 1. 
Besonders deutlich wird die Auslese in den Ergebnissen der Größenmessungen. 
Sie ergeben für Birke und Buche Größenunterschiede, die den mittleren Fehler 
mehrfach übertreffen, für die Fichte solche, die das 1—3fache betragen. 

Auffallend ist auch bei diesem Nachtaufstieg, daß im Vergleich zum Vortage 
eine unverhältnismäßig große Anzahl von Birkenpollenkörnern vorhanden ist. Die 
Gesamtzahlen der Birkenpollenkörner verhalten sich zwischen A9 und A 10 wie 
1 : 2,08. Es liegt hier die gleiche Erscheinung vor wie beim 7. Aufstieg. Aus den 
Größenmessungen der in den Aufstiegen A 9 und A 10 aufgefangenen Birkenpollen 
ersieht man, daß zwei deutlich voneinander zu unterscheidende Größenklassen vor- 
kommen. Die erste Klasse erreicht ihren Mittelwert bei 25,0—25,2 u und die zweite 
Klasse erreicht diesen bei 27,4—27,5 u. Nach den Messungen von JENTYS-SZAFER 
(1928) sind die Größenwerte um 25,0 u charakteristisch für Betula verrucosa und 
die Werte um 27,5 u für Betula pubescens. 

Betula pubescens var. carpathica W.u. K. kommt in größeren Beständen auf den 
Hochmooren des Sollings vor. Sie blüht hier schon wegen der höheren Lage später als 
Betula verrucosa. Während die übrigen Aufstiege (A 5—A 15) fast immer über dem 
näheren Gebiet von Göttingen geflogen wurden, führte der 9. Aufstieg ausnahms- 
weise über den Solling an die Weser, um einmal festzustellen, ob auch innerhalb 
größerer Gebiete die Zusammensetzung der Pollenmasse in der Luft gleichbleibt. 
In 1000 m Höhe wurde bei A 9 der Solling überflogen. In den Größenmessungen 
von A 9 tritt in 1000 m Pollen von der Größe der Betula pubescens auf, während in 
den übrigen Höhen offenbar der Blütenstaub der Betula verrucosa-Größe überwiegt. 

Am nächsten Morgen herrschten zur Zeit des Aufstieges A 10 schwache Winde 
aus nord-nordwestlicher Richtung. Die Luftmassen dürften also vorher mit dem 
Solling, der 25—30 km entfernt ist, in Berührung gekommen sein. Nach den 
Windmessungen des Geophys. Instituts ergibt die Summe des Luftmassentransportes 
in etwa 20 m Höhe über dem Boden für die Zeit von 15 Uhr des Vortages bis 
zum Aufstieg A 10 etwas mehr als 26 km aus NNW. Diese Geschwindigkeit 
würde ausreichen, um die Luftmassen, die am 10. 5. etwa um 15 Uhr über 


1 Wenn sich der Anteil der Birke in den verschiedenen Höhen nicht sehr ver- 
ändert, so hängt das offenbar mit der Zunahme der ‚anderen‘ Pollen zusammen. 
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dem Solling gelegen haben, in der zur Verfiigung stehenden Zeit in das Gebiet 
von Gôttingen zu bringen. Da die Luftmassen über dem Solling am Tage vorher 
gegeniiber den iibrigen Luftmassen um das Doppelte mit Birkenpollen von der 
GréBe der Betula pubescens angereichert waren, und diese doppelte Menge mit 
derselben Birkenpollenart nun auch wieder beim Nachtaufstieg über Göttingen 
auftritt, kann daraus mit einiger Sicherheit geschlossen werden, daß diese Birken- 
pollenkörner in den Luftmassen über Göttingen am Morgen des 11. 5. zum größten 
Teil aus dem Solling stammten. Im übrigen zeigt auch dieser Nachtaufstieg gegen- 
über den Tagesaufstiegen eine verstärkte Auslese, von der vor allem die größeren 
Pollenarten betroffen werden. 

11. Flugzeugaufstieg (A 11) vom 22.5.35, 14 Uhr 35 Min. bis 16 Uhr 20 Min. 

Zur Zeit des 11. Aufstieges blühten außer Buche und Fichte auch noch Eiche 
und Kiefer in schwächerem Maße. Die Birke hatte fast gänzlich aufgehört zu 
blühen. Die Windgeschwindigkeit betrug zur Zeit des Aufstieges am Boden zwischen 
2,5 und 3,5 m/sec. In 2000—2100 m Höhe hatten sich Cumuluswolken gebildet, 
unter denen erhebliche Aufwindgeschwindigkeiten festgestellt werden konnten. 
Es gelang uns nämlich in 1500 und 2000 m Höhe unter solchen Wolken zeitweilig 
mit abgedrosseltem Motor ohne Höhenverlust zu segeln. Demgegenüber konnte 
in den wolkenfreien Räumen in 2000 m Höhe die Maschine kaum in der vorgesehenen 
Höhe gehalten werden, so daß sie während der zweiten Expositionszeit (s. Tabelle 5) 
bis auf 1900 m abgesackt war. ' 

Die größte Pollendichte wurde in 500 m Höhe mit 1920 Pollenkörnern gefunden: 
Sie war in dieser Höhe 2,5mal größer als in 10—40 und 100 m Höhe. Selbst in 1500 m 
Höhe wurden noch mehr Pollenkörner angetroffen als am Boden (824 gegenüber 
782 Pollenkörnern). In 2000 m Höhe konnten, wie schon erwähnt, zwei Expositionen 
vorgenommen werden: einmal dicht unter einer großen Cumuluswolke und an- 
schließend in den wolkenfreien Räumen (Abwindgebiete!) der gleichen Höhe. 
Es ergibt sich, daß sich die Pollendichten unter der Wolke gegenüber den wolken- 
freien Räumen verhalten wie 3:2. Außerdem konnte noch festgestellt werden, 
daß im wolkenfreien Raume die größeren Pollenkörner von Fichte und Buche eine 
weitere Abnahme erfahren, während die kleineren von Birke (Eiche) und Kiefer 
relativ zunehmen. Die Größenmessungen ergaben im gleichen Sinne eine weitere, 
allerdings geringere Größenabnahme im wolkenfreien Raume!. 

Die Größenmessungen ergaben bei Birke und Buche eine unbedeutende Größen- 
zunahme, wenn man die Werte unter der Wolke heranzieht, und eine ebenfalls 
sehr geringe Größenabnahme, wenn man jene im wolkenfreien Raum vergleicht. 
Bei der Fichte nahm sowohl die Größe des eigentlichen Pollenkorns wie die Höhe 
der Luftsäcke nach oben stärker ab. 

12. Flugzeugaufstieg (A 12) vom 23. 5. 35, 4—5 Uhr. 

Der 12. Aufstieg wurde im Anschluß an den 11. als Nachtaufstieg durchgeführt. 
Die Cumuli des Vortages hatten sich während der Nacht zu einer Stratusdecke 
zusammengeschlossen (in etwa 1700 m Höhe). Darunter hatte sich zwischen 800 
und 900 m Höhe eine neue dünne Wolkenschicht gebildet, die allerdings noch 
große Lücken offen ließ. Bei der Exposition der Fangröllchen in 1000 m Höhe 
hatte es zeitweilig geregnet, und zwar kam dieser Regen aus der Stratusdecke in 
1700 m Höhe. Während noch in 500 m Höhe Buchen- und Fichtenpollenkörner 
ohne stärkere Ausl scheinungen (nach den Größenmessungen beurteilt) vor- 
handen waren, wurden solche in 1000 m Höhe nicht mehr angetroffen. Dort waren 
nur noch einige kleine Pollenkörner vorhanden. Die größte Pollendichte konnte 
auch bei diesem Nachtaufstieg in 200 m Höhe festgestellt werden (Inversion zwischen 





1 Bei Picea eine stärkere Abnahme der Größe des eigentlichen Pollenkorns, 
aber eine Zunahme der Luftsackhöhe; wahrscheinlich also auch eine geringe Ab- 
nahme der Sinkgeschwindigkeit. 
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100 und 200 m Hôhe ?). Die Pollendichte nimmt nach unten und oben vom Maximum 
aus fast gleichmaBig ab. Die Windgeschwindigkeit betrug zur Zeit des Aufstieges 
am Boden etwa 1 m/sec. Windstille hatte es in der Nacht nach den Messungen des 
Geophys. Instituts nicht gegeben. Beim Flug wurde noch leichte Turbulenz 

die sich in kleineren Schwankungen des Flugzeuges bemerkbar 
machte. Es konnte demnach die relativ hohe Pollendichte bis zu 500m Hôhe 
(auch an größeren Pollenkörnern von Buche und Fichte) auf diese Turbulenz 
zurückgeführt werden. In 1000 m Höhe hatte eine starke Auslese nur noch einige 
kleine Pollenkörner zurückgelassen. 

Die Pollenmengen, die während dieses Aufstieges angetroffen wurden, sind 
wahrscheinlich nicht erst in der Nacht ausgestäubt worden, sondern haben sich 
vom Vortage her in der Luft erhalten. Bei Nacht stäuben die Bäume nur wenig, 
wenn nicht gerade große Windgeschwindigkeiten vorliegen (s. Abb. 1, 2, 3), was 
in dieser Nacht nicht der Fall war. Die bei mäßigen Winden die ganze Nacht über 
anhaltende Turbulenz hat es wahrscheinlich ermöglicht, daß die Pollenmassen, 
die am Vortage zum Teil bis in 2000 m Höhe gelangt waren, sich in den unteren 
Luftschichten größtenteils halten konnten. 


13. Flugzeugaufstieg (A 13) vom 29.5.35, 15—16 Uhr. 

Zur Zeit des 13. Aufstieges blühten die Kiefern reichlich. Die Fichten hatten 
in den tieferen und begünstigteren Lagen schon zum größten Teil ausgestäubt. 
Der immer noch reiche Anflug dürfte wohl ausschließlich auf die Blüte in den 
höheren Lagen zurückgeführt werden. Die Eiche hatte in diesem Jahr nur eine 
mittelmäßige Blüte. Die Buchenblüte war bereits beendet. An Buchenpollen- 
körnern gab es nur noch einzelne Nachzügler. 

Zur Zeit des Aufstieges war es ausgesprochen schwül. In 2000 m Höhe gab es 
größere Cumuluswolken, die zu einem Teil in Form von gewaltigen Wolkenpyramiden 
bis in 6000 m Höhe reichten. In 1500 m Höhe konnten unter einer solchen Cumulus- 
wolke (durch Steigen der Maschine bei gedrosseltem Motor) gelegentlich stärkere 
Aufwinde beobachtet werden. 

Die Pollendichte nimmt zunächst vom Boden aus bis auf 1000 m Höhe stark 
ab, steigt dann in 1500 m Höhe wieder an, um von dort aus nach oben hin weiter 
abzunehmen. Während die Anteile der Pollenkörner von Eiche, Kiefer und Buche 
mehr oder weniger großen Schwankungen unterworfen sind, nehmen die Fichten- 
pollenkörner absolut und relativ bis in 1500 m Höhe konstant ab. Die Fichten- 
pollen sind in 10—40 m Höhe noch mit 30,2% vertreten, in 1500 m Höhe machen 
sie nur noch 3,3% der Gesamtmenge aus, ohne dabei eine Größenauslese zu erfahren; 
auch die Pollenkörner der Kiefer und Eiche zeigen innerhalb dieses Bereiches 
keine Auslese. Zwischen 2000 und 1700 m Höhe wurde der untere Teil einer in 
Auflösung begriffenen Cumuluswolke durchflogen. Innerhalb dieser Wolke nahmen 
die Fichtenpollenkörner wieder relativ und absolut stark zu und erreichten einen 
Prozentwert von 43,2. Trotz dieser größeren Häufigkeit ist eine Größenabnahme 
unverkennbar (s. Tabelle 6). Diese scheinbar im Widerspruch zueinander stehenden 
Tatsachen lassen sich auf folgende Umstände zurückführen: 

Zur Zeit des Aufstieges herrschten in Göttingen schwache nordöstliche Winde. 
Ebenso wurden vom Brocken um 14 Uhr schwache Winde aus NO gemeldet!. 
Die Wetteraufstiege des Versuchstages melden aus 1000 und 2000 m Höhe Winde 
aus O bis NO!. Das stimmt auch gut mit dem beobachteten Wolkenzug überein. 
Der Harz liegt mit seinen riesigen Fichtenbeständen, die wegen ihrer Höhenlage 
erst spät blühen, von Göttingen 34 km in NO-Richtung entfernt. Der Pilot-Ballon- 
aufstieg der nächstgelegenen Wetterstation Hannover gibt aus 2000m Höhe NO-Wind 
mit 14 km/Std. Geschwindigkeit an!. Daß über dem Harz eine starke thermische 





1 Nach den Wetterkarten der deutschen Seewarte. 
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Konvektion vorhanden war, bewies eine riesige Cumuluswolke, die über dem Süd- 
westteil des Harzes bis in 6000 m Höhe reichte. 

Benutzt man diese Tatsachen, so kann folgender Schluß gezogen werden: 
Die Cumuluswolke, welche zwischen 2000—1700 m Höhe über Göttingen durch- 
flogen wurde, hatte sich über dem Harz gebildet und dort hauptsächlich mit Fichten- 
pollen angereichert, der in den höheren Lagen des Gebirges noch in größeren Mengen 
ausgestäubt wurde. Durch die in größerer Höhe herrschende NO-Strömung wurde 
die Wolke vom Harz abgelöst und in etwa 21/, Stunden nach Göttingen versetzt. 
Auf dem Transport nach Göttingen hat sie wahrscheinlich an Größe und ther- 
mischer Energie und damit auch an Tragkraft verloren, so daß Auslese der Pollen- 
körner einsetzen mußte. (Auslese konnte hier auch für die leichten Kiefernpollen- 
körner nachgewiesen werden.) Die Auflösung der Wolke war besonders deutlich 
daran zu erkennen, daß sie nach unten keine scharfe Begrenzung mehr aufwies, 
und beim Durchfliegen keinerlei Böen mehr zu bemerken waren. 


In diesem Falle würde man sich die Auslese so vorstellen müssen, daß die 
größeren Fichtenpollenkörner der unteren Luftschichten ursprünglich in der Wolken- 
schicht etwa oberhalb 2000 m Höhe vorhanden waren, aber im Verlaufe des Trans- 
portes abgesunken sind. Die Wolken verursachten also einen Fichtenpollenregen 
in die an sich fichtenpollenärmeren unteren Luftschichten. So ist es verständlich, 
daß in den unteren Luftschichten zwar größere Fichtenpollenkörner, aber doch 
in erheblich geringerer Anzahl vorhanden waren. 


14. Flugzeugaufstieg (A 14) vom 30. 5. 35, 4—5 Uhr. 


Der 14. Flugzeugaufstieg war ein Nachtaufstieg im Anschluß an A13. Es 
herrschte am Boden fast vollkommene Luftruhe. In den Talmulden und an den 
Flußläufen hatten sich über Nacht Bodennebel von einiger Ausdehnung gebildet. 
Zwischen 2000 und 3000 m Höhe lag eine dünne Dunstschicht. Zwischen den 
Bodennebeln und der Dunstschicht war die Luft vollkommen klar. In 200 und 500 m 
Höhe konnten noch leichte Bewegungen der Luft im Flugzeug wahrgenommen 
werden. 

Die Ergebnisse des Aufstieges zeigen, daß die größeren Pollenarten, wie die 
von Fichte und Buche, während der Nacht fast vollkommen ausgefallen sind. 
Nach dem vollständigen Auszählen von je drei Präparaten jeder Expositionshöhe, 
konnten in 1500 m Höhe nur noch ein Fichtenpollenkorn und in 1000 m Höhe 
drei Fichtenpollenkörner festgestellt werden. Ein Buchenpollenkorn trat in 500 m 
Höhe auf, in 200 m Höhe konnten drei Buchenpollenkörner gezählt werden. Wäh- 
rend auch noch die Eichenpollenkörner gegenüber dem Vortage an Menge ab- 
genommen hatten, kamen die Kiefernpollenkörner in bedeutender Menge vor. 
Sie sind bis in 1000 m Höhe erheblich zahlreicher als am Vortage. Trotz der großen 
Pollendichte, wie sie bei diesem Flugzeugaufstieg festgestellt werden konnte, war 
der Anflug zur gleichen Zeit auf dem entsprechenden Dachröllchen (nach Vers. S. 108) 
sehr gering. Das läßt bei der allgemeinen geringen Luftbewegung darauf schließen, 
daß die große Pollendichte in den unteren Luftschichten nicht so sehr auf ein 
erneutes Ausstäuben der Kiefern während der Nacht zurückgeführt werden kann, 
sondern daß vielmehr die am Vortage in die Luft aufgestiegenen Pollenmassen 
in der Nacht abgesunken sind, wobei die Kiefernpollenkörner wegen ihrer geringen 
Sinkgeschwindigkeit am längsten in der Luft verbleiben konnten. Da am Vortage 
mächtige Cumuluswolken angetroffen wurden, die zum Teil bis in 6000 m Höhe 
reichten, sind wohl auch die Pollenkörner bis in diese Höhe mit aufgestiegen. Wegen 
der vorwiegend absinkenden Luftbewegung und Beruhigung während der Nacht 
sind dann die Pollenkörner aus den großen Höhen abgesunken. Da sie am Vortage 
wahrscheinlich zum Teil bis zu 6000 m Höhe aufgestiegen sind, läßt es sich erklären, 
daß bei diesem Nachtaufstieg auch noch in 1500 m Höhe kleinere Pollenkörner 
in größerer Anzahl vorhanden waren. 
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Ahnlich wie dies auch schon bei den früheren Nachtaufstiegen beobachtet 
wurde, war auch diesmal eine deutliche GréBenauslese festzustellen. Die 
Unterschiede übertreffen bei Kiefer und Eiche den dreifachen mittleren Fehler. 

15. Flugzeugaufstieg (A 15) vom 10. 7. 35, 17—17 Uhr 30 Min. 

Der Aufstieg A 15 fand statt zu einer Zeit, in der die Graserbliite in vollem 
Gange war und die Bliite der Sommerlinde gerade einsetzte. Am Boden wurden 
zur Zeit des Aufstieges Temperaturen von über 25° C gemessen. Es herrschte 
wolkenloses Hochdruckwetter mit nur schwacher Turbulenz. 

Die Pollendichte nimmt vom Boden aus ziemlich gleichmäßigab. Die Gramineen- 
pollen herrschen weitaus vor. Die Linde ist nur in Spuren vertreten, was wohl 
mit der noch sehr geringen Blüte zusammenhängen dürfte. 


2. Die Verteilung der Pollendichte in verschiedenen Höhen. 

Aus den Aufstiegsergebnissen lassen sich für die Verteilung der Pollen- 
dichte die folgenden Tatsachen klar herausstellen. Bei schwach bis 
mäßig windigem Wetter mit Cumuluswolken in etwa 2000 m Höhe (A 2, 
5, 6, 11, 13) nimmt die Pollendichte bis in 1000 m Höhe nur wenig ab. 
In 1000 m Höhe werden dann noch 73,0—86,5% des Maximalwertes 
angetroffen. Bei A 13 waren allerdings nur noch 22,3% in 1000 m Höhe 
vorhanden, was auf einen besonders hohen Wert in Bodennähe zurück- 
geht. Die Abnahme der Pollendichte wird dann meist stärker zwischen 
1000 und 2000 m Höhe. Es wurden in 2000 m Höhe 11,7—45,7% der 
Pollenmengen aus 1000 m Höhe angetroffen. Die oftmals fast gleich- 
bleibende Pollendichte bis in 1000 m Höhe, wobei das Maximum manchmal 
erst in 200 bzw. 500 m auftritt! (A 5, A 11), ist ein Zeichen dafür, daß 
bei solchen Wetterlagen ein vollkommener vertikaler Umsturz der Luft- 
massen eintritt. Dynamische Aufwindfelder an breiten Hängen (s. a. 
SCHMIDT nach FırBAs und REMPE 1936) können wohl auch eine unter- 
geordnete Rolle spielen, kommen aber gerade bei den schwachen Wind- 
geschwindigkeiten kaum in solchen Ausmaßen vor, daß sie für eine Er- 
klärung dieser Tatsachen ausreichen würden. Eine ähnliche Verteilung 
der Pollenmengen ergibt sich weiterhin bei reinen Hochdruckwetterlagen 
ohne Wolkenbildung, aber heftigen Turbulenzerscheinungen thermischer 
Art (A4, A9). Wahrscheinlich wurde bei diesen Aufstiegen die Wolken- 
bildung dadurch unterdrückt, daß Inversionen (bei A 4 oberhalb 2000 m 
Höhe und bei A 9 in 1300 m Höhe) die vertikalen Konvektionsströme 
unterhalb der Kondensationshöhe abgrenzten. 

Wetterlagen mit Schichtwolkenbildungen (Stratusdecken) mit starken 
Windgeschwindigkeiten, die bereits am Boden über 20 km/Std. betragen, 
zeigen dagegen eine erhebliche Abnahme der Pollendichte mit der Höhe 
bereits vom Boden aus, wobei das Maximum der Pollendichte meist 
dicht über dem Boden ausgebildet ist (A 1, A3, A 8). Bei den Nacht- 
aufstiegen liegt das Maximum der Pollendichte oft zwischen Boden und 
200 m Höhe (A 7, 10, 12, 14). Es werden dann meist die Pollenkörner 

1 Ähnliche Maxima der Pollendichte in höheren Luftschichten hat bereits 
SCHEPPEGRELL festgestellt, eine ähnliche Dichte von Kondensationskernen fand 
A. WiGAND (1919) bei Freiballonfahrten. 


des Bliitenstaubes durch die Luftstrémungen. 137 


oberhalb von Inversionen, die in der Nacht entstanden sind, an- 
gereichert (A 7, 10, 12). (Sehr deutlich kommen diese Inversionen in 
den Größenmessungen von A 10 und A 14 zum Ausdruck.) Die Abnahme 
der Pollendichte ist bei den Nachtaufstiegen zwischen 200 und 1000 m 
Höhe recht erheblich (auf 2,7—50,0%), und oberhalb 1000 m Höhe 
werden dann meist nur noch sehr wenige Pollenkörner von geringer 
Größe angetroffen. Während der Nacht ist also eine stark ausgeprägte 
Tendenz des Absinkens, besonders bei den größeren Pollenarten, un- 
verkennbar. Es fallen dann die großen Pollenkörner überhaupt fast 
vollkommen aus, im Gegensatz zu den meisten Tagesaufstiegen, bei 
denen die größeren Pollenarten nur mehr oder weniger benachteiligt 
erscheinen, aber auch noch in größeren Höhen bis zu 2000 m in einiger 
Menge vorkommen können. 

Die gefundenen Relativzahlen über den Pollengehalt der Luftschichten in 
verschiedener Höhe und die bekannten Sinkgeschwindigkeiten gestatten eine 
Berechnung der Austauschwerte auf Grund der Formeln von W. Scumipt. Man 
gelangt dann zu außerordentlich hohen, die bekannten erheblich übertreffenden 
Zahlen (nämlich „A“ zwischen 32000 und 590000). Ihre Erörterung übersteigt 
aber den Rahmen dieser mit botanischer Zielrichtung durchgeführten Arbeit und 
soll hier daher unterbleiben. 

3. Die Ausleseerscheinungen bei der Höhenverbreitung des Blütenstaubes, 
bestimmt durch Größenmessungen. 

Zu der Frage nach der Bedeutung der Sinkgeschwindigkeit fiir die 
Verbreitung des Bliitenstaubes wurde auf Grund einiger Ergebnisse 
der hier näher mitgeteilten Flugzeugaufstiege schon an anderer Stelle 
(Fırsas und REMPE 1936) kurz Stellung genommen. Es wurde dort 
auf Grund von Größenmessungen darauf hingewiesen, daß gerade bei 
Wetterlagen, die ein starkes Stäuben begünstigen, öfters bis zu 2000 m 
Höhe keine oder nur eine geringe Auslese nach der Sinkgeschwindigkeit 
zu erkennen ist, während unter anderen Bedingungen, besonders in 
klaren Nächten, eine solche sehr deutlich in Erscheinung tritt. Bei der 
Besprechung der einzelnen Flugzeugaufstiege wurden nun zur weiteren 
Verfolgung dieser Frage zwei Gesichtspunkte herangezogen: 1. Die Ver- 
schiebung im Anteil der einzelnen Arten in verschiedenen Höhen und 
2. die dabei auftretenden Änderungen der mittleren Pollengröße ein und 
derselben Art. Die angeführten Kriterien ergaben in Bestätigung der 
seinerzeit mitgeteilten Befunde bei einigen Aufstiegen ganz eindeutige 
Belege für das Bestehen einer solehen Auslese, bei anderen deuteten sie 
eine solche nur mit einiger Wahrscheinlichkeit an oder ließen sie über- 
haupt nicht erkennen. Welcher dieser Fälle eintritt, hängt offenbar 
einesteils von den besonderen Bedingungen für die Pollenverbreitung 
ab, die zu der betreffenden Zeit herrschen, anderenteils aber auch von der 
absoluten Größe der Sinkgeschwindigkeit, die nach den Untersuchungen 
von Knozz (1932) zwischen 1,7 cm/sec für die Erle und 9,9 cm/sec 
für die Lärche schwanken kann. Immer zeigen die Nachtaufstiege 
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entsprechend der relativen Luftruhe die größte Auslese, und es sind offen- 
sichtlich die größten Pollenkörner mit der größten Sinkgeschwindigkeit, 
bei denen die Auslese am ersten und klarsten zum Ausdruck kommt 
(s. Tabelle 6 und Abb. 9). Wir fassen nun die Ergebnisse der Größen- 
messungen für die einzelnen Arten zusammen. 


Am stärksten von den Ausleseerscheinungen betroffen sind also die 
Pollenkörner mit der größten Sinkgeschwindigkeit, wie die der Fichte, 
Buche und Hainbuche!. Die Fichtenpollenkörner treten bei den Nacht- 
aufstiegen A 10 und A 12 und auch beim Tagesaufstieg A 8 in Höhen 
über 500 m vollkommen zurück. Bei A 14 sind sie in 1000 und 1500 m 
Höhe mit auffallend geringer Größe vertreten. Die Fichtenpollenkörner 
zeigen keine oder nur sehr geringe Größenauslese bei den Tagesaufstiegen 
A9 und A 13 bis auf 1300 bzw. 1500 m Höhe, darüber hinaus fehlen sie 
bzw. haben sie geringere Größe. Bei den übrigen Aufstiegen zeigen sie 
stets eine Auslese. Wenn diese besonders bei den Tagesaufstiegen auch 
oftmals den dreifachen mittleren Fehler nicht überschreitet — also im 
Vergleich zu den Ergebnissen in ruhiger Luft auffallend gering ist —, so 
kann sie doch wegen ihres immer wiederkehrenden eindeutigen Auftretens 
als gesichert betrachtet werden. 

Die Buchenpollenkörner sind bei den Tagesaufstiegen A 9 bis in 1300 m 
Höhe und A 11 bis in 2000 m Höhe mit gleichen Größen vertreten. Eine 
geringere Auslese konnte für die Buchenpollen beim Aufstieg A 6 fest- 
gestellt werden. Beim Aufstieg A 8 fehlen die Buchenpollenkörner in 
1500 und 2000 m Höhe und zeigen eine geringe Auslese bis auf 1000 m 
Höhe. Bei den Nachtaufstiegen fehlen die Buchenpollenkörner oberhalb 
500 m Höhe vollkommen, und beim Nachtaufstieg A 7 konnten sie bereits 
oberhalb 200 m Höhe nicht mehr angetroffen werden. Bei den Nacht- 
aufstiegen A 7 und A 10 konnte für die Buchenpollenkörner eine erheb- 
liche Größenabnahme mit der Höhe wahrscheinlich gemacht werden. 


Die Hainbuchenpollenkörner zeigen eine mehr oder weniger starke 
Auslese bei den Aufstiegen A5, A6 und A 7. 

Am meisten begünstigt erscheinen beim Höhentransport von den 
gemessenen Pollenarten diejenigen mit der kleinsten Sinkgeschwindigkeit, 
wie Birken-, Kiefern- und Eichenpollenkörner. Ausleseerscheinungen 
konnten bei diesen Pollenarten wenigstens bei den Tagesaufstiegen meist 
erst oberhalb von 1500—2000 m Höhe nachgewiesen werden. Bei den 
Nachtaufstiegen A 10 und A 14 ist aber auch deutlich zu erkennen, 
daß bereits in geringeren Höhen stärkere Auslese einsetzt, und in 1000 


1 Bei den Fichtenpollenkörnern wurde sowohl der Längsdurchmesser des eigent- 
lichen Pollenkorns wie die Höhe der Flügel (Luftsäcke) gemessen. Man könnte 
sich denken, daß beide Größen auf die Sinkgeschwindigkeit in entgegengesetztem 
Sinne einwirken. Doch verhalten sie sich meistens gleichsinnig und scheinen beide 
ein Ausdruck für die Gesamtgröße des Pollenkorns zu sein. Dasselbe gilt auch für 
die Kiefernpollenk6rner. 
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Abb. 9. Größe von Pollenkérnern aus verschiedener Höhe. Abszisse: Durchmesser 

der Pollenkörner (Größenklassen) in «. Ordinate: Anteile der einzelnen Größenklassen 

in Prozenten. 1 Ausgezogene Linie: 10—40 m Höhe, 2 gestrichelte Linie, 3 strichpunktierte 
Linie, 4 punktierte Linie. 


bzw. 1500 m Höhe nurmehr die kleinsten Pollenkörner dieser Arten 
angetroffen werden können. 
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Hinzuweisen ist auch noch auf eine andere Erscheinung bei den Nachtaufstiegen 
A 10 und Al4. Die Größenmessungen ergeben dort nämlich, daß die größten 
Pollenkörner nicht, wie man es erwarten sollte, dicht über dem Boden in 10—40 m 
Höhe auftreten, sondern meist erst in 200 m Höhe. Diese auffällige Tatsache 
läßt sich darauf zurückführen, daß durch die nächtliche Ausstrahlung bei klarem 
Wetter zwischen 100 und 200 m Höhe über dem Leinetal eine Inversion entsteht. 
Unterhalb dieser Inversion herrscht meist fast vollständige Luftruhe. Das Absinken 
und die Auslese der größeren Pollenkörner werden dadurch besonders begünstigt. 
Eine Inversion hat aber den Charakter einer Sperrschicht und kann sowohl von 
oben als auch von unten nur schwer durchstoßen werden. Es können sich daher 
dicht oberhalb einer solchen Inversion die Pollenkörner anreichern, während sie 
unterhalb derselben verstärkt absinken und ausgelesen werden. Wegen ihrer 
geringen Sinkgeschwindigkeit benötigen die Pollen zum Absinken aus etwa 200 m 
Höhe eine geraume Zeit. Es wird z. B. ein Buchenpollenkorn mit 5,5 cm/sec Sink- 
geschwindigkeit etwa 1 Stunde dazu gebrauchen, vorausgesetzt, daß die Luft 
vollkommen ruhig ist, was aber auch bei der nächtlichen ,,Luftruhe‘‘ kaum an- 
genommen werden kann. 

Nach Derant (1919) kann das Absinken von Staubteilchen während der Nacht 
auch noch dadurch gefördert werden, daß diese ihre Eigenwärme ausstrahlen und 
sich mit einem relativ kälteren Lufttropfen umgeben, der dann mitsamt dem 
Staubteilchen wegen der größeren und schwereren Masse schneller absinkt. Außer 
der im allgemeinen eintretenden Luftruhe bei Nacht, kann demnach auch diese 
Ausstrahlung der Staubteilchen von sich aus wesentlich zu einem schnelleren 
Absinken beitragen (Rückkehrkonvektion nach Scumavuss 1919). 


Bei der Auswertung der Mengenergebnisse und Größenmessungen 
wurde so vorgegangen, als ob es sich nur um Einzelpollenkörner handele. 
Es wurden aber mehr oder weniger große Gruppen von Pollenkörnern auch 
noch in den größten Höhen festgestellt. Die größte Häufigkeit erreichten 
die Pollengruppen jedoch fast immer zwischen 10—40 und 500 m, also 
in dem Höhenbereich, in dem auch die größte Pollendichte angetroffen 
wurde. In gleicher Höhe waren die Gruppenwerte der Nachtaufstiege 
meist kleiner als die der Tagesaufstiege. Von einer Wiedergabe der um- 
fangreichen Zahlenwerte wird hier aus räumlichen Gründen abgesehen. 


c) Anflug und Niederschlag des Blütenstaubes als Ausdruck vorwiegender 
Verbreitung bezw. vorwiegenden Absinkens im Wechsel von Tag und Nacht. 

Die bereits auf S. 108 angeführte Bestimmung des Pollenanfluges 
und Pollenniederschlages über einen Monat sollte vor allem Aufschluß 
geben über das durchschnittliche Verhältnis zwischen Tages- und Nacht- 
anflug, bzw. Tages- und Nachtniederschlag. 

Es wurden zu diesem Zweck in der Zeit vom 1.—31. 5. 35 auf dem flachen Dach 
des Botanischen Instituts Göttingen Fangröllchen und mit Glycerin gefüllte Töpfe 
exponiert. Die Fangröllchen wurden in 2 m Höhe über dem flachen Dach an einer 
Stange aufgehängt und nach je 12stündiger Exposition um 7 Uhr 30 Min. bezw. 
19 Uhr 30 Min. ausgewechselt. Auf dem Boden des Daches wurden 2 Töpfe auf- 
gestellt, von denen der eine für den Tagesniederschlag und der andere für den 
Nachtniederschlag zu den gleichen Terminen jeweils auf- bzw. zugedeckt wurde. 
Das Ergebnis dieser Versuche ist in Tabelle 7 dargestellt. 

In den Tagesstunden von 7 Uhr 30 Min. bis 19 Uhr 30 Min. ist der An- 
flug auf den Fangröllchen im Gesamtergebnis etwas mehr als doppelt 
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so groB wie der Niederschlag auf gleichgroBer Fliche. Bei Nacht iiber- 
wiegt aber der Niederschlag und dieser ist fast 11/,mal größer als der Anflug 
in 2m Höhe (s. Tabelle 7). Auch bei diesen Versuchen ließ sich in Über- 
einstimmung mit den Ergebnissen der Flugzeugaufstiege feststellen, daß 
im allgemeinen bei Nacht die kleineren Pollenarten relativ häufiger auf- 
treten als die größeren; doch waren die Unterschiede wohl wegen der 
verhältnismäßig langen Versuchszeit weniger schroff. 


Tabelle 7. Pollenanflug und Pollenniederschlag (Zahl der Pollenkörner 
pro Quadratzentimeter) vom 1.—30. 5. 35. 


Pollenanflug Pollenniederschlag 


TE à me ana ie CL EC 23525 11200 
MN ke sy aks, is à oo aie 4675 6800 
2 (Tag und Nacht) ....... 28200 18000 
Nachtanteil an der Gesamtsumme . 16,6% 37,8% 


d) Die Auswaschung der Luft durch den Regen. 

Daß der Verbreitung des Blütenstaubes, besonders bei den größeren 
Pollenarten, durch das vorwiegende Absinken während der Nacht wohl 
in den meisten Fällen eine Grenze gesetzt wird, konnte bereits aus den 
beschriebenen Untersuchungen entnommen werden. Eine weitere Mög- 
lichkeit, dem Transport des Blütenstaubes ein Ende zu setzen, besteht 
noch darin, daß dieser durch den Regen ausgewaschen und zum Nieder- 
schlag gebracht wird. Auffällige Beweise liefern in dieser Beziehung 
die bereits angeführten ,,Schwefelregen“. Auch Busse (1926) konnte zur 
Zeit der Kiefernblüte in jedem Regentropfen Kiefernpollen nachweisen. 

Um nun festzustellen, in welchen Mengen ein Regen Blütenstaub 
zum Niederschlag bringt, wurde das Regenwasser in 1,3 m Höhe über 
einem flachen Dach, etwa 10 m über dem Boden, in Schalen aufgefangen 
und der im Regen mitgeführte Blütenstaub ausgezählt. So wurden bei 
einem Gewitterregen vom 7.5.35 16 Uhr 30 Min. bis 16 Uhr 34 Min. 
3 Schalen von je 77 mm Durchmesser nacheinander aufgestellt. Die 
erste Schale wurde !/, Stunde lang vor dem Regen exponiert (von 16 Uhr 
bis 16 Uhr 30 Min.), die zweite Schale fing den Niederschlag des Gewitter- 
regens selbst auf, die dritte Schale wurde nach dem Gewitterregen von 
16 Uhr 34 Min. bis 17 Uhr 4 Min. exponiert. Es wurden aufgefangen: 


Je Schale Auf 1 qem Bodenfläche und 4 Min. 
1. Schale 106 Pollenkörner 0,31 Pollenkörner 
2. ” 881 ” 1,90 „ 
En à 54 an 0,15 Fe 


1 Diese Pollenmenge war in etwa 2—3ccm Regenwasser niedergeschlagen 
worden. Eine genauere Messung der Regenmenge konnte nicht vorgenommen 
werden, da das Regenwasser in der Schale nur eine dünne Schicht ausmachte, von 
der beim Ausgießen immer nur einige Tropfen abfielen. Die Bestimmung des Pollen- 
gehaltes wurde so durchgeführt, daß die Schale mit Wasser aufgefüllt und diese 
größere Wassermenge dann in einem Meßgläschen zentrifugiert wurde. Der Inhalt 
wurde so auf 0,2 ccm angereichert und dann in einer Blutzählkammer ausgezählt. 
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Der Gewitterregen hat demnach die 6fache Pollenmenge zum Nieder- 
schlag gebracht, als sie sonst vorher niedergegangen ist. Durch den kurz- 
dauernden Regen ist die Atmosphäre jedoch noch nicht vollkommen, 
sondern nur soweit ausgewaschen worden, daB der Niederschlag nach 
dem Regen gegenüber dem Niederschlag vor dem Regen um die Hälfte 
herabgesetzt worden ist. Ob der relativ hohe Pollengehalt des Regens 
allein durch Auswaschen der Atmosphäre oder aber schon durch eine 
größere Pollenanreicherung in der Gewitterwolke hervorgerufen wurde, 
kann nach diesem Versuch nicht entschieden werden. Es kann das letztere 
nach den Ergebnissen der Flugzeugaufstiege (A 11 und A 13) als sehr 
wahrscheinlich angenommen werden. 

Als weiteres Beispiel seien Regenproben angeführt, die aus einer 4tägigen 
Regenperiode vom 23.—26. 5. 35 stammen: 

Am 24. 5. 35, 7 Uhr 30 Min. bis 10 Uhr wurden 0,60, am 25. 5. 35 7 Uhr 30 Min. 
bis 10 Uhr 0,19 und in der Zeit vom 25. 5. 10 Uhr bis 26. 5. 35 10 Uhr 0,06 Pollen- 
körner pro Quadratzentimeter und Stunde gezählt. Es ist deutlich bemerkbar, 
wie durch den langanhaltenden Regen die Atmosphäre immer stärker ausgewaschen 
und damit der Pollenniederschlag pro Stunde und Quadratzentimeter Bodenfläche 
immer geringer wird. Innerhalb ein und derselben Regenperiode nahm er im Ver- 
lauf von 2 Tagen um das 10fache ab. Ein ähnliches Ergebnis konnte bei einem 
Flugzeugaufstieg (A2, s. S. 127) gewonnen werden. 











e) Die Bewertung der Ergebnisse für die Fernverbreitung des Blütenstaubes. 


Versuchen wir nun, die verschiedenen Ergebnisse über die Verbreitung 
des Pollens über größere Entfernungen für die Frage der Fernverbreitung 
auszuwerten, so ist folgendes hervorzuheben. 

Die Flugzeugaufstiege ergaben, daß bei Tage bei Wetterlagen, die ein 
starkes Stäuben der Bäume begünstigen, öfters bis in über 1000 m Höhe 
nur eine geringe Abnahme der Pollendichte stattfindet, und oft noch bis 
über 2000 m Höhe recht beträchtliche Pollenmengen anzutreffen sind. 
Es geraten also — offenbar unter der Wirkung starker vertikalgerichteter 
Luftströmungen — viel größere Pollenmengen in höhere Luftschichten, 
als man nach den bisherigen theoretischen Ableitungen erwarten würde. 
Über !/, der gesamten in der Luft befindlichen Pollenmenge könnte unter 
solchen Verhältnissen bei mäßigen Windgeschwindigkeiten (5 m/sec), 
selbst unter der Annahme eines einfachen Gleitfluges, über 300 km und 
mehr vertragen werden (s. z.B. A4). Nach solchen Feststellungen wird 
die gelegentlich beobachtete Fernverbreitung großer Pollenmassen leicht 
verständlich, eine Erscheinung, die in dieser Arbeit auch in der Beobach- 
tung einer starken Verwehung von Eichenpollen u. a. nach Helgoland 
zum Ausdruck kam. 

Die Fernverbreitung über große Entfernungen erfordert aber längere 
Zeit — in dem S. 127 herangezogenen Beispiel etwa einen Tag — und 
ist damit dem Wechsel der meteorologischen Bedingungen unterworfen, 
die ihr nicht immer so günstig sind. Sowohl durch die in den frühen 
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Morgenstunden durchgefiihrten Flugzeugaufstiege wie durch die Be- 
stimmung der Verhältnisse zwischen Anflug und Niederschlag bei Tag 
und Nacht (S. 141) konnte gezeigt werden, daB besonders stille, klare 
Nächte, aber auch im Durchschnitt alle Nächte des Versuchsmonats 
Mai das Absinken der Pollenkörner sehr begünstigen. In den frühen Morgen- 
stunden wurden zum Teil schon über 500m Höhe nur mehr geringe 
Pollenmengen festgestellt. Ein Ferntransport, der sich über mehrere 
Tage und Nächte erstreckt, wird also normalerweise mit einem sehr 
starken Pollenverlust verbunden sein. Immerhin gelingt es jeweils einer 
nicht unbeträchtlichen Pollenmenge, sich auch über Nacht in der Luft 
schwebend zu erhalten. Eine weitere Beeinträchtigung muß der Fern- 
transport von Pollen durch Regen erfahren, die, wie schon öfters an- 
genommen wurde, zu einer allmählichen Auswaschung der Atmosphäre 
führen. Dafür konnten Belege beigebracht werden. 

Welche Rolle spielt nun bei diesen Erscheinungen die verschiedene 
Sinkgeschwindigkeit der Pollenkörner, der nach den theoretischen Er- 
wartungen eine große Bedeutung zukommen soll (W. ScHmipT), und mit 
deren Wirkung besonders in den pollenanalytischen Arbeiten oft ge- 
rechnet wurde (s. die Angaben bei Fırsas 1934)? Man muß wiederum 
zwischen den durchschnittlichen Bedingungen bei Tag und bei Nacht 
unterscheiden. Bei den meisten T'agesaufstiegen konnte auch für die 
größeren Pollenarten nur eine relativ schwache Auslese nachgewiesen 
werden, zum Teil war eine solche überhaupt nicht festzustellen. Bei 
Nacht aber ist sie meist so stark, daß die größeren Pollenarten, besonders 
in höheren Luftschichten, kaum mehr in nennenswerter Menge und dann 
nur in ihren kleinsten Vertretern angetroffen werden. [Doch kommen 
auch Nächte vor, in denen eine Auslese mehr oder weniger unterbleibt 
(A.12).] Dies ließ sich wiederum sowohl durch die Flugzeugaufstiege 
wie durch den Vergleich des Anfluges und Niederschlages bei Tag und 
bei Nacht nachweisen. Wir müssen also jedenfalls damit rechnen, daß 
bei Tage öfters beträchtliche Pollenmengen bis in höhere Luftschichten 
(1000—2000 m Höhe) gelangen, ohne vorerst von einer stärkeren Auslese 
nach der Sinkgeschwindigkeit betroffen zu werden. Bei ihrer Weiterverbrei- 
tung wird aber eine solche um so mehr zur Wirkung gelangen, je mehr 
sich der Transport auch über Zeiten größerer Luftruhe, also vor allem 
auch über ruhige Nächte erstreckt. Es werden dann besonders die 
größeren Pollenarten (Fichte, Buche, Hainbuche; jedenfalls auch Tanne) 
sein, die von einer solchen Auslese am ehesten und stärksten betroffen 
und unter Umständen ausscheiden werden. Bei einer Fernverbreitung 
über mehrere hundert Kilometer werden wir also im Mittel doch wohl 
mit einer deutlichen Auslese der besseren ‚Flieger‘ (Birke, Erle, Kiefer, 
Eiche, Hasel) rechnen müssen — bei einem Weitflug über wenige bis etwa 
100 km wird sie unwahrscheinlich sein. Sicher ist dabei auch eines, 
daß die großen Coniferen-Pollen (Fichte, Tanne) trotz ihrer Luftsäcke 
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entsprechend den Sinkgeschwindigkeitsbestimmungen von KNOLL zu 
den schlechten ‚Fliegern‘‘ gehören und von einer Auslese der Coniferen- 
Pollen schlechthin bei der Fernverbreitung nicht mehr die Rede sein kann. 

Bei der sehr wechselnden Bedeutung, die der Sinkgeschwindigkeit je nach den 
Witterungsbedingungen zukommt, erscheint es daher nicht mehr zweckmäßig 
für die einzelnen Pollenarten eine errechnete mittlere Verbreitungsgrenze 
(W. Scumipr 1925, KnoLL 1932) anzugeben. Es gibt in dieser Beziehung schon sehr 
zu denken, daß man etwa aus den HesseLmanschen Versuchen für die Fichte und 
Birke die gleiche mittlere Verbreitungsgrenze (165 km), für die Kiefer hingegen 
nur 93km errechnen kann, trotzdem die Sinkgeschwindigkeit des Kiefernpollens 
kaum 1/, derjenigen des Fichtenpollens (nach Knorr) beträgt. (Es erübrigt sich 
wohl, hier die Berechnung wiederzugeben.) Es spielen offenbar bei solchen Ent- 
fernungen (30—55 km) ganz andere Faktoren wie Richtung und Art der Luft- 
strömung zu gleicher Zeit an verschiedenen Orten u. a. m. eine entscheidende, 
aber unübersehbare Rolle. 

Ganz unwahrscheinlich ist es, bei so geringen Entfernungen, wie etwa bei der 
Übervertretung der Kiefernpollens auf der waldlosen Hochfläche der Rhön (Over- 
BECK, RUDOLPH), mit einer Sinkgeschwindigkeitsauslese gegenüber der Buche zu 
rechnen. Hier handelt es sich offenbar um Erscheinungen der Massenwirkung 
(Fırsas 1934), wahrscheinlich dadurch unterstützt, daß die Buchenwälder der 
Rhön vor allem die Hänge der Hochfläche bedecken und von den aus dem Vor- 
land über die Hochfläche geführten Luftmassen einfach überströmt werden. Auch 
die mehrfach beobachtete Erscheinung, daß auf freistehenden Berggipfeln Pollen 
aus tieferen Lagen, z. B. solcher der Kiefer, auffällig hervortritt (RUDOLPH und 
FırBas 1926; Aver 1927; HesmeEr 1928, 1933), ist neben der Massenwirkung auf 
waldlosen Gipfeln wohl auch dadurch zu erklären, daß der Pollen der freien Berg- 
hänge den Gipfel in geringerem Maße erreichen wird als der der entfernteren Massen- 
bestände. Schließlich ist wohl auch damit zu rechnen, daß Gebirge dadurch, daß 
sie über dem Flachland gebildete und mit Pollen angereicherte Wolkenmassen 
zum Niederschlag bringen, erhebliche Pollenmengen aus tieferen Lagen zugeführt 
erhalten (hohe Kiefernwerte im Harz ?). 


Zusammenfassung. 


1. Es wurden experimentelle Untersuchungen über die Verbreitung 
des Blütenstaubes durchgeführt. Dieser wurde als Anflug auf Röllchen, 
die mit Cellophan und Vaseline überzogen waren, oder als Niederschlag 
auf Platten aufgefangen. 

2. Bei Besprechung der physikalischen Verbreitungsbedingungen wird 
auf die wahrscheinlich sehr große Bedeutung überwiegend vertikal- 
gerichteter thermischer Konvektionsströmungen aufmerksam gemacht. 

3. Es wurde der Pollenanflug in den Kronen blühender Bäume be- 
stimmt. Er ist am stärksten bei den Windblütlern, doch können auch 
manche Insektenblütler erhebliche Pollenmengen durch den Wind ver- 
breiten. Sie dürften unter Umständen zur Bestäubung genügen. Die 
Zahlen (Tabelle 2) geben auch einen Hinweis auf die Pollenerzeugung 
verschiedener Arten. 

4. Die Periodizität des Stäubens im Laufe eines Tages und im Laufe 
längerer Zeiträume wurde in ihrer Abhängigkeit von dem Blühvorgang 
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und den meteorologischen Bedingungen an einigen Beispielen zahlen- 
mäßig dargestellt (Abb. 1, 2, 3). 

5. Es wurde die Verbreitung des Bliitenstaubes einzelner Pflanzen 
und Bestände in horizontaler und vertikaler Richtung verfolgt. In 
Übereinstimmung mit den theoretischen Erwartungen ließ sich öfters 
eine Änderung der. Pollendichte im Sinne einer Exponentialfunktion 
feststellen (z. B. Abb. 4). Der größte Pollenanflug wird bei größeren 
Beständen infolge der Mitwirkung der Windgeschwindigkeit in den 
obersten Teilen der Blütenregion bzw. noch über ihr erreicht (Abb. 5, 6, 7). 
Bei Beständen kommt auch der Einfluß der Massenwirkung zum Aus- 
druck (Abb. 8). Zur Zeit starken Stäubens wird bei Bäumen nur ein 
sehr geringer Teil des Pollens schon unter der Krone niedergeschlagen 
(in Bestätigung des Eichen-Versuchs von Pout, 1933). Dies erklärt die 
Brauchbarkeit der Pollenanalyse als Ausdruck der Waldzusammensetzung 
größerer Gebiete. Starker lokaler Einfluß geht bei der Erle (und wohl 
auch sonst) auf einen erheblichen Pollengehalt der abfallenden Blüten 
zurück. Die viel ungünstigeren Verbreitungsbedingungen für den Blüten- 
staub der Krautschicht wurden durch Versuche erwiesen. 

6. Eine Bestimmung des Pollenanfluges auf Helgoland (Tabelle 3) 
ergab einen Massenferntransport von Eichenpollen u. a. über mehr als 
60—70 km Entfernung. Er hätte zu einer sicheren Bestäubung aus- 
gereicht. 

7. Durch 15 Flugzeugaufstiege wurde die Verteilung des Blüten- 
staubes bis in Höhen von 2000—3000 m verfolgt (Tabelle 4). Bis in 
2000 m Höhe kommen noch beträchtliche Pollenmengen vor. Es sind 
überhaupt die vorgefundenen Pollenmengen wesentlich größer, als 
theoretisch nach den bisher bestimmten Austauschwerten zu erwarten 
gewesen wäre. Die vertikale Verbreitung des Blütenstaubes ergibt die 
Möglichkeit einer Fernverbreitung erheblicher Pollenmengen. Das 
Maximum der Pollendichte wurde in Übereinstimmung mit WiGAND (1919) 
und SCHEPPEGRELL (1924/25) oft erst in Höhen von 100—500 m (über 
dem Flugplatz) gefunden. 

8. Flüge während der frühen Morgenstunden und eine Bestimmung 
des Verhältnisses von Anflug zu Niederschlag während eines längeren 
Zeitraumes (Tabelle 7) ließen erkennen, daß während der Nachtstunden 
im Durchschnitt ein gegenüber der Verbreitung sehr verstärktes Ab- 
sinken der Pollenkörner stattfindet. Auch der Pollenniederschlag durch 
Regen wurde an einigen Beispielen verfolgt. 

9. Auf Grund des Anteils von Pollenarten mit verschiedener Sink- 
geschwindigkeit und auf Grund der Pollengröße ein und derselben Art 
in verschiedenen Höhen wurde die Frage nach der Bedeutung einer 
Sinkgeschwindigkeitsauslese (Tabelle6, Abb. 9) bei derHöhen- (und Fern-) 
verbreitung verfolgt. Bei Tage konnte besonders bei Wetterlagen, die 
ein starkes Stäuben begünstigen, bis in Höhen von 2000 m zum Teil keine, 
10 


Planta Bd. 27. 
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zum Teil nur eine geringe Auslese nach der Sinkgeschwindigkeit fest- 
gestellt werden. In anderen Fällen, besonders nach stillen Nächten, war 
eine solche hingegen sehr klar ausgeprägt. Immer wurden die größeren 
Pollenkörner mit höherer Sinkgeschwindigkeit (Fichte, Buche, Hain- 
buche) von der Auslese früher und stärker betroffen. Es geraten also 
bei Tage öfters große Pollenmengen in beträchtliche Höhen (500—2000 m), 
ohne vorerst von einer wirksamen Auslese betroffen zu werden. 
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PHOTOTROPISMUS UND CAROTINOIDE. 


II. DAS CAROTIN DER REIZAUFNAHMEZONEN VON PILOBOLUS, 
PHYCOMYCES UND AVENA. 
Von 
Erwin BüÜNNING 
(Königsberg i. Pr.). 
Mit 2 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 10. Mai 1937.) 


1. Einleitung. 

In der vorhergegangenen Mitteilung I [BÜNNING, (c)] wurde auf Grund 
der Parallelität zwischen der Absorption von Strahlen verschiedener 
Wellenlänge im Orangepigment der Reizaufnahme- und Reaktionszone 
von Pilobolus-Sporangienträgern mit der relativen phototropischen 
Wirksamkeit dieser Strahlenarten geschlossen, daB die Lichtabsorption 
in diesem Pigment, das sich als ein Carotinoid erwies, den Primärvorgang 
der phototropischen Reizkette darstellt. Weiterhin wurden Griinde 
genannt, die fiir grundsätzlich gleiche Verhältnisse bei anderen photo- 
tropisch reizbaren Pflanzen sprechen. Diese Vermutung soll in der 
vorliegenden Mitteilung auf ihre Richtigkeit gepriift und auch die Natur 
der Pigmente ermittelt werden. 


2. Pilobolus Kleinii. 

Auf Grund der Beschaffenheit der Kristalle, die sich in abgestorbenen 
Sporangientragern nach einiger Zeit bilden, wurde schon die Vermutung 
ausgesprochen, daB das Orangepigment der lichtempfindlichen Zone des 
fertigen Sporangientragers von Pilobolus ein Carotin darstellt. 

Nach meinen weiteren Studien kann man die Kristalle noch leichter 
gewinnen, wenn man die lebenden Sporangienträger in Äthyl- oder Methyl- 
alkohol überträgt; der Farbstoff kristallisiert dann in wenigen Sekunden 
aus. Die Kristalle haben zumeist die in Mitteilung I abgebildete Tafel- 
form, gelegentlich aber auch Nadelform ; der Unterschied erklärt sich nicht 
aus dem Vorhandensein mehrerer Komponenten; denn das Pigment 
eines Sporangienträgers kristallisiert in den meisten Fällen entweder in 
der einen oder in der anderen Form, nur selten gleichzeitig in beiden 
Formen. Die Art der Kristallform hängt also sicher von nicht näher kon- 
trollierbaren Unterschieden zufällig gegebener Bedingungen ab. — Die 
tafelférmigen Kristalle können eine Größe von 20—30 u erreichen, sie sind 
durchweg sehr gut ausgebildet. 

Man kann auf die genannte Weise den gesamten Farbstoff des Sporan- 
gienträgers sofort zur Kristallisation bringen, sofern er in großer Menge 
vorhanden ist. Ist nur wenig Pigment vorhanden, so gelingt die Kristalli- 
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sation schwieriger. Die Pigmentmenge kann iibrigens, wie schon die 
Absorptionsmessungen lehrten, in den einzelnen Sporangientragern recht 
verschieden sein. Dabei war vor allem auffällig, daB die ersten Sporan- 
gienträger einer Kultur durchweg erheblich größere Farbstoffmengen ent- 
hielten, als die später entstandenen. Für die weiteren Analysen wurden 
daher nur die zuerst gebildeten Sporangienträger benutzt. In diesen ist 
die Pigmentmenge so beträchtlich, daß schon mikrochemische Studien 
Erfolg versprachen. 

In Schwefelkohlenstoff lösen sich die Kristalle leicht, und dabei zeigt 
sich eine (für die Carotine bekannte) Verschiebung der Absorption zum 
Langwelligen, erkennbar an einer Farbänderung: Die orangerote Färbung 
verschwindet zugunsten einer etwa ziegelroten, in größerer Dichte einen 
Stich ins Violette zeigenden. Mit Hilfe des Zeiß-Spektralokulars er- 
mittelte ich die Absorptionsmaxima dieser Lösung. Ein gut ausgeprägtes 
Maximum lag bei À 520 mu (möglicher Fehler, bedingt durch die Unmög- 
lichkeit genauer Ablesung im Spektralokular +5 mu); ein zweites Maxi- 
mum fand ich zwischen 480 und 490 mu. Genauere Angaben sind bei der 
Benutzung dieser Methodik nicht möglich; sie machen es aber schon 
recht wahrscheinlich, daß wir es mit ß-Carotin zu tun haben (optische 
Schwerpunkte in CS, für B-Carotin 521 und 485,5 mu; für «-Carotin 509 
und 477 mu, für y-Carotin 533,5 und 496 my, vgl. ZECHMEISTER). — Auch 
in Chloroform sind die Kristalle löslich, dann ist ein Absorptionsmaximum 
deutlich bei etwa 500 m u erkennbar; das zweite, im Blau liegende ist 
weniger klar (B-Carotin 497, «-Carotin 542, y-Carotin 508,5, Lycopin516 mu 
nach ZECHMEISTER). 

In Petroläther ist die Löslichkeit geringer als in Schwefelkohlenstoff, 
aber doch noch gut. Ähnlich verhalten sich die Kristalle in Benzin; 
das am weitesten im Langwelligen liegende Absorptionsmaximum lag 
dann etwa bei 485 my (ß-Carotin 483,5, «-Carotin 478, y-Carotin 495, 
Lycopin 506; vgl. ZECHMEISTER). 

Methyl- und Äthylalkohol sowie Aceton lösten kaum. 

Als Fehlerquelle bei der Bestimmung der genannten Absorptions- 
eigenschaften ist zu berücksichtigen, daß andere Zellbestandteile, wie 
namentlich Stoffe lipoider Natur, die gleichzeitig gelöst werden, einen 
Einfluß auf die Lage der Absorptionsbänder ausüben könnten. 

Sehr wichtig war noch die Anwendung der CARR-PRICE-Reaktion, also 
die Färbung mit in Chloroform gelöstem Antimontrichlorid. Wurde das 
Reagens (gesättigte Lösung von SbCl, in wasserfreiem Chloroform) den 
zuvor mit Alkohol entwässerten Sporangienträgern zugesetzt, so trat 
die für Carotinoide charakteristische Blaufärbung ein; das Absorptions- 
maximum lag nahe bei 600, jedenfalls über 580my (Bestimmung wieder 
mit dem Spektralokular). Auch diese Beobachtung spricht für B-Carotin 
(für dieses Carotin ist nach Anwendung des CARR-PRICE-Reagens ein 
Absorptionsmaximum bei 590 my charakteristisch, während «-Carotin 
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ein Maximum bei 542 mu ergibt). Auch hier ist wieder mit Fehlerquellen 
durch Verunreinigungen zu rechnen. 

Weiterhin versuchte ich durch Benutzung der chromatographischen 
Adsorptionsanalyse die Beweise fiir das Vorliegen von ß-Carotin zu ver- 
mehren. Die Untersuchungsmethoden entnahm ich der neuen Dar- 
stellung von ZECHMEISTER und CHOLNOKY. Nach mehreren Vorversuchen 
bewährte sich folgendes Verfahren am besten. 


Die Sporangienträger wurden benutzt, bevor die Sporenbildung begann ; 
denn die in den Sporen vorhandenen Stoffe hätten stören können. Die 
Sporangienträger wurden dicht oberhalb ihrer Basalwand mit einer 
Pinzette abgetrennt und Sorge getragen, daß nicht Teile des Substrats 
haften blieben. Die Sporangienträger wurden dann für 12—24 Stunden 
in Äthylalkohol gelegt, daraus in Petroläther übertragen, 12 Stunden 
später filtriert, gleiche Menge Schwefelkohlenstoff zugesetzt und der Farb- 
stoff dann durch Zusatz einer fünffachen Menge absoluten Alkohols gefällt, 
bei Verhinderung von Luftzutritt über Nacht im Eisschrank stehen ge- 
lassen, dann filtriert und der Rückstand in Petroläther gelöst. Diese Lösung 
wurde dann in einer Kalziumhydroxydsäule adsorbiert. Es trat nur ein 
Farbstoffring auf, der sich auch dann nicht in mehrere aufteilte, wenn 
nachträglich zum fertigen Chromatogramm neues Lösungsmittel zuge- 
setzt wurde. Die Adsorptionsfarbe war orange bis rötlich. 

Der mit Petroläther, Chloroform, Benzin oder Schwefelkohlenstoff 
aus der zerschnittenen Säule herausgelöste Farbstoff zeigte die gleichen 
Eigenschaften, wie sie unmittelbar am Objekt gefunden worden waren. 


Selbst die aus etwa 1000 Sporangienträgern extrahierte Farbstoffmenge 
war nicht ausreichend, um makrochemische Reaktionen vorzunehmen. 
Dabei erfordert schon allein die sorgfältige Abtrennung dieser Anzahl 
von Sporangienträgern vom Substrat mehrere Stunden. Die aus 1000 Spo- 
rangienträgern gewonnene Farbstoffmenge war erheblich kleiner als 1 mg; 
bei der geringen Größe der Objekte, die im blasenfreien Zustand weniger 
als 1 cmm Volumen haben, ist das nicht erstaunlich; wir haben es nur 
mit einer starken lokalen Anhäufung des Pigments, nicht mit großen 
absoluten Mengen zu tun. 


Ich habe in ähnlicher Weise (nach dem bei ZECHMEISTER angegebenen 
Verfahren) Carotin aus Möhren (Daucus carota) extrahiert und konnte 
gegenüber dem Farbstoff der Pilobolus-Sporangienträger keine Unter- 
schiede feststellen. Wurden die beiden Farbstoffe in Petroläther gemischt 
und chromatographisch untersucht, so vereinigen sie sich in der Kalzium- 
hydroxydsäule zu einem gemeinsamen Ring, unter dem dann aber noch 
ein zweiter, viel schwächerer und fast rein gelb gefärbter auftrat, der 
sicher auf den geringen Gehalt der Möhren an «-Carotin zurückzuführen 
ist (in Möhren überwiegt bekanntlich B-Carotin sehr stark, etwa 90% des 
Carotingehaltes entfallen auf dieses Isomere). 
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Aus den hier und in der ersten Mitteilung genannten Tatsachen er- 
gibt sich, daß wir es bei dem Pigment der Pilobolus-Sporangienträger mit 
B-Carotin zu tun haben. Die anderen Carotin-Isomeren kommen, wie 
gezeigt wurde, nicht in Frage. Xanthophyll hatte auch schon in geringer 
Beimengung an der Farbe der Einzelkristalle erkennbar gewesen sein 
müssen. Ähnliche Absorptionsverhältnisse wie B-Carotin zeigt nur noch 
Zeaxanthin, das jedoch an der hellen Farbe der Einzelkristalle ebenso wie 
Xanthophyll erkennbar und vor allem ebenso wie dieses mit der chroma- 
tographischen Adsorptionsanalyse auffindbar gewesen wäre, wenn es in 
nennenswerten Mengen vorhanden ist. Hiermit soll jedoch nicht be- 
stritten werden, daß vielleicht sehr geringe Beimengungen anderer 
Carotinoide vorhanden sind. Die Erfahrungen an anderen Objekten 
legen diese Möglichkeit nahe. 

Im allgemeinen würde man ja schon die Lage der Absorptionsmaxima 
als ausreichenden Beweis zur Identifizierung als B-Carotin ansehen; 
aber wegen der genannten Fehlerquelle und insbesondere wegen der prak- 
tischen Unmöglichkeit, genügende Carotinmengen zur Untersuchung in 
einem größeren Spektroskop zu erhalten, wurden die anderen Proben 
mit herangezogen. 

Ich erwähne noch, daß Pilobolus sein Pigment auch sehr gut ausbildet, 
wenn er ganz im Dunkeln aufwächst, obwohl der Pilz dann deutlich Etio- 
lementserscheinungen (Vergrößerung der Trägerzellen) aufweist. 

Endlich sei noch mitgeteilt, daß auch der in den Sporen enthaltene 
Farbstoff ein Carotinoid, und zwar allem Anschein nach ebenfalls 
ß-Carotin ist. Jedoch wurde dieser Farbstoff nicht so eingehend unter- 
sucht, da das für die Klärung der uns hier interessierenden Fragen belang- 
los war. 

3..Phycomyces Blakesleeanus. 

Phycomyces zeigt eine ähnliche spektrale Abhängigkeit der photo- 
tropischen Reaktion wie Pilobolus (vgl. BuDER, CASTLE); außerdem 
besitzen die Sporangienträger erhebliche Mengen eines organgegelben 
Pigments, das jedoch nicht in so großer Konzentration vorliegt, wie 
innerhalb der Aufnahme- und Reaktionszone von Pilobolus. Da aber 
die Phycomyces-Sporangienträger wesentlich größer sind, ist der Farb- 
stoffgehalt eines einzelnen Sporangienträgers bei Phycomyces viel größer 
als bei Pilobolus. 

Auf Grund der Lage der Absorptionsmaxima des in Schwefelkohlen- 
stoff gelösten Phycomyces-Farbstoffes hat schon ScHoPFER den Schluß 
gezogen, daß es sich um ß-Carotin handelt. Ich fand die gleiche Lage der 
Absorptionsmaxima bei der Anwendung der im vorhergehenden Abschnitt 
genannten Methoden. 

Die Kristallisation des Pigments innerhalb des Sporangienträgers durch 
Alkoholzusatz gelingt nicht so leicht wie bei Pilobolus, ist aber im Laufe 
einiger Stunden stets erreichbar, beschleunigt wird sie durch Zusatz von 
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Kalilauge. So schéne Kristalle wie bei Pilobolus habe ich nie gefunden. 
Die Kristallform ist wie bei Pilobolus, jedoch treten nadelférmige Kristalle 
haufiger auf. Lôslichkeitsverhältnisse wie bei Pilobolus. Die Schwefel- 
säureprobe fällt positiv aus, ebenso die CARR-PRICE-Reaktion, und das 
Absorptionsmaximum hat dabei die gleiche Lage, wie ich sie bei Pilobolus 


fand. 


Wir können also ScHOPFERs Ansicht bestätigen, daß es sich bei Phyco- 
myces um ß-Carotin handelt. 


4. Avena sativa. 


Die Untersuchung der Haferkoleoptile, des für phototropische Stu- 
dien am meisten benutzten Objekts, war natürlich besonders wichtig, 














Abb. 1. Avena-Koleoptile im 
Längsschnitt (links) und Quer- 
schnitt (rechts). Chlorophyll 
bzw. Carotin enthaltendes 
Gewebe dunkel gezeichnet. 


zumal bei diesem Pigment zu fehlen scheint, 
und unsere Theorie, daß sich die unterschied- 
liche phototropische Wirksamkeit einzelner 
Spektralbereiche aus der unterschiedlichen Ab- 
sorption im Carotin erklärt, somit anscheinend 
keine allgemeine Geltung haben kann. 

Aber gerade für den Phototropismus der 
Haferkoleoptile liegen aus neuerer Zeit genaue 
Angaben über die phototropische Wirksamkeit 
verschiedener Spektralbereiche vor (JOHNSTON), 
die die Annahme der Beteiligung von Carotin 
sehr nahelegen. 

Die Avena-Koleoptile wird in der Regel 
für frei von Chloroplastenfarbstoffen gehalten. 
Für die etiolierten Pflanzen wäre diese An- 
nahme noch verständlich; in der bei Licht 
gewachsenen oder vorübergehend dem Licht 


ausgesetzt gewesenen ist jedoch stets Chlorophyll und damit auch 
Carotin gegenwärtig. Das beobachtete ich übrigens nicht nur bei Avena, 
sondern ebenso in den Koleoptilen von Secale, Triticum, Panicum und 
Zea. Freilich handelt es sich dabei stets nur um geringe Farbstoffmengen 
und um kleine Teile der Koleoptile. Die chlorophyllführenden Teile haben 
eine so geringe Ausdehnung, daß die Färbung makroskopisch kaum wahr- 
nehmbar ist. Richtig beobachtet hat schon ROTHERT: „Am Licht bildet 
sich im Cotyledo (d. h. in der Koleoptile, B.) namentlich in der Nachbar- 
schaft der Leitstränge zwar etwas Chlorophyll, aber in so geringer Menge, 
daß es makroskopisch kaum bemerklich wird.‘ Eine genauere Beschrei- 
bung der Chlorophyliverteilung fehlt aber noch. Um diese zu erkennen, 
kann man entweder Pflanzen benutzen, die von der Keimung an dem 
Licht ausgesetzt waren, oder solche, die sich zunächst im Dunkeln gestreckt 


hatten und dann einige Stunden dem Tageslicht ausgesetzt waren. 
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Man findet nur im oberen Teil der Koleoptile Chloroplasten, und 
zwar in größter Menge etwa 0,8—1 mm unterhalb der Spitze, nach der 
Spitze und Basis zu wird der Chlorophyligehalt geringer, in 2 mm Spitzen- 
entfernung ist nur noch sehr wenig Farbstoff feststellbar, und !/, oder 
höchstens 1 mm tiefer, also in 21/,—3 mm Spitzenentfernung ist überhaupt 
kein Farbstoff mehr vorhanden. Nach oben zu finden sich chlorophyll- 
haltige Zellen fast bis zur äußersten Spitze. Die chloroplastenführenden 
Zellen liegen nur in der Nähe der beiden Gefäßbündel, und zwar zwischen 
diesen und der Epidermis. Abb. 1 zeigt schematisch die Verteilung der 
Chloroplasten, Abb. 2 einen Teil des Koleoptilquerschnitts mit einem 
Gefäßbündel und den angrenzenden chlorophyllführenden Zellen. 

Wir dürfen die Chlorophyligegenwart ohne weiteres als Kriterium für 
die Carotingegenwart benutzen. Daher erwähne ich nur nebenher, 
daß man nach 2—3tägiger Be- 
handlung der Koleoptilen mit 2799008 né N 
alkoholischer Kalilauge (MoLischs EGS ED <7 DE. 2 
Verfahren) überall in den ur- u 26. x IR USA 
spriinglich Chlorophyll fiihrenden EE D we 
Zellen, und zwar ausschlieBlich 
in diesen, Carotin-Kristalle findet. 
Xanthophyll, dessen Kristalle sich 
an der Farbe leicht von denen des 
Carotins unterscheiden lassen, 
fand ich nicht. Wahrscheinlich 
wird das Xanthophyll, das in 
Alkohol besser léslich ist als Caro- 
tin, bei der angegebenen Behand. S302. drcneKelonte, Tal de que 
lung herausgelést. Auch durch enthaltenden Zellen. 
Behandlung der lebenden Koleo- 
ptilen mit konzentrierter Schwefelsäure oder mit thymolhaltiger konzen- 
trierter Salzsäure läßt sich durch Beobachtung der Blaufärbung leicht 
feststellen, daß sich das Vorkommen von Carotin auf die chlorophyll- 
haltigen Zellen beschränkt. 

In der etiolierten Koleoptile fehlt Chlorophyll natürlich vollständig, 
aber wir wissen, daß die Carotinbildung bei Abwesenheit von Licht 
zwar beträchtlich gehemmt sein. kann, jedoch nur in wenigen Fällen 
fast ganz unterdrückt wird (vgl. RupotLpH und die dort genannte 
Literatur). 

Bei mikroskopischer Betrachtung der etiolierten Koleoptilen sieht man, 
daß die normalerweise Chlorophyll führenden Plastiden gelb gefärbt 
sind; an dieser Gelbfärbung sind sicher Carotinoide beteiligt. Bei Behand- 
lung mit Schwefelsäure oder besser mit thymolhaltiger Salzsäure färben 
sich die Plastiden grün und dann blaugrün, selten ganz blau; in manchen 
Fällen nur hellgrün. 
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Daß die Carotinbildung auch in Avena-Koleoptilen durch Lichtmangel 
sehr gehemmt wird, läßt sich leicht nachweisen. Während in ,,ergriinten“ 
Koleoptilen mit dem genannten Verfahren von Morısc# ansehnliche 
Mengen von Carotinkristallen gewonnen werden können, gelingt die 
Kristallbildung in den etiolierten Koleoptilen nur schwierig und langsam ; 
meist findet man nur wenige und kleine Kristalle, die sich aber durch ihre 
Eigenfarbe wieder als Carotin, nicht als Xanthophyll zu erkennen geben. 
Die Carotin-Verteilung stimmt in etiolierten und ergrünten Koleoptilen 
genau überein. 

Somit bestätigt sich auch für dieses Objekt unsere Vermutung, daß 
lichtreizaufnehmende Zellen (bzw. Zellteile) Carotin enthalten. Es dürfte 
sich wieder vorwiegend um ß-Carotin handeln; denn dieses ist ja 
bei den höheren Pflanzen am weitesten verbreitet. Auch stimmen Eigen- 
farbe und Kristallform (durchweg Tafeln, ganz selten Nadeln) mit den 
entsprechenden Eigenschaften der Farbstoffe von Pilobolus, Phycomyces 
und Daucus carota überein. . 

Unsere Beobachtungen zeigten sogar noch mehr als ich selber ursprüng- 
lich erwartete: Carotin ist nur dort vorhanden, wo eine phototropische 
Empfindlichkeit besteht. Nach dem basalen Teil der Koleoptile zu 
nimmt sowohl die phototropische Empfindlichkeit als auch der Carotin- 
gehalt ab. Nach der Spitze zu scheint diese Gesetzmäßigkeit allerdings 
nicht zu gelten; denn nach allgemeiner Auffassung, die sich speziell auf 
die Versuche von SIERP und SEYBOLD sowie diejenigen LAnGEs stützt, 
wächst die Empfindlichkeit nach der Spitze zu immer mehr und erreicht 
erst in den äußersten 50 ihr Maximum. Als Hauptsitz der photo- 
tropischen Empfindlichkeit nehmen mehrere Forscher die Epidermis- 
zellen der Koleoptilspitze an. 

Nun würde es allerdings unseren Auffassungen nicht widersprechen, 
wenn der Carotingehalt nach der Spitze zu wieder abnimmt, die photo- 
tropische Empfindlichkeit aber noch weiter wächst; denn im Carotin 
sehen wir ja nur eine notwendige Voraussetzung der Reizaufnahme, 
nicht den einzigen Faktor, der die Höhe der Empfindlichkeit bestimmt. 
Zu den Faktoren, die in der Koleoptile die Empfindlichkeit mitbestimmen, 
gehört ja vor allem auch noch, wie allgemein anerkannt wird, die Form 
der Koleoptile; dadurch, daß diese sich nach der Spitze zu immer mehr 
verschmälert, wird die Möglichkeit einer erfolgreichen Ablenkung des 
Wuchshormonstroms im Sinne der Went-CnoLopnyschen Theorie 
immer besser, und auch, wenn man dieser Theorie nicht restlos zustimmt, 
wird man doch jedenfalls zugeben müssen, daß die für die Entstehung der 
Krümmung notwendige (z. B. durch Versuche BoysEN-JENSENs erwiesene) 
Wechselwirkung zwischen Licht- und Schattenseite an der Spitze viel 
leichter zustande kommt als in den basaleren Teilen. Außerdem besteht 
theoretisch die Möglichkeit, daß noch andere Faktoren einen Einfluß 
auf die phototropische Empfindlichkeit ausüben. 
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Aber ich glaube, daB die Carotinverteilung der Verteilung der photo- 
tropischen Empfindlichkeit doch noch besser entspricht, als es auf den 
ersten Anblick scheint. LANGE fand bei Avena-Koleoptilen in der Zone 
0—100 u (von der Spitze gerechnet) eine höhere Reizschwelle als in den 
tiefer liegenden Zonen 100—200, 200—300 und 300—400 u. Erst aus der 
Berücksichtigung der verschiedenen Größe der beleuchteten Fläche ergab 
sich, daß die Schwelle an der Spitze, wo ja nur eine sehr kleine Fläche 
Licht der betreffenden Intensität und Dauer erhält, am niedrigsten liegt. 
Diese Korrektur durch Berücksichtigung der Flächenprojektion ist durch- 
aus berechtigt und notwendig, um die Empfindlichkeit der einzelnen Koleop- 
tilzonen zu berechnen. Eine derartige Berechnung ist jedoch physiolo- 
gisch nur aufschlußreich, wenn alle Zellen der Zone in gleicher Weise 
am Zustandekommen der Empfindlichkeit beteiligt sind, oder wenn doch 
zum mindesten die Zahl der Zellen, die Lichtreize aufnehmen können, in 
allen Zonen einen gleichen Prozentsatz der Gesamtzahl der Zellen bildet. 
Die Richtigkeit dieser Voraussetzung ist aber nicht erwiesen. Gerade 
wenn wir die wohlbegründete Annahme machen, daß nur die carotin- 
haltigen Zellen Lichtreize aufnehmen können, ist zu berücksichtigen, 
daß sich die Zahl dieser Zellen nach der Koleoptilspitze zu nicht ver- 
mindert, ganz im Gegensatz zu den unserer Auffassung gemäß un- 
empfindlichen carotinfreien Zellen. Wir müssen also beachten, daß 
wahrscheinlich zwar die Größe der beleuchteten Fläche sehr verschieden 
ist, wenn wir gleich hohe Zonen verschiedener Spitzenentfernung der 
Koleoptile untersuchen, daß aber die Größe der beleuchteten phototro- 
pisch empfindlichen (pigmenthaltigen) Gewebestreifen keine derartige 
Verschiedenheit zeigt. Nur die Bestimmung der Lichtempfindlichkeit 
einzelner Zonen dieses Gewebestreifens ist physiologisch interessant. 

Es bereitet somit. keine Schwierigkeiten, die Verteilung der Licht- 
empfindlichkeit unter Berücksichtigung des Baues der Koleoptilen, d.h. 
unter Berücksichtigung der erleichterten Wechselwirkung zwischen 
Licht- und Schattenflanke an der Spitze, aus der Verteilung des Carotins 
zu verstehen. — Im übrigen muß die Möglichkeit offengelassen werden, 
daß auch das mit dem Carotin sicher gleichzeitig vorkommende Xantho- 
phyll an der phototropisch wirksamen Strahlungsabsorption beteiligt 
sein kann. 

Unser Ergebnis wird wohl gegenwärtig schon darum erwünscht sein, 
weilesnicht mehr, wieman ursprünglich glaubte, gelingt, diehohe Empfind- 
lichkeit der Koleoptilspitze aus dem Vorhandensein eines Auxinproduk- 
tionszentrums zu erklären. Der Wuchsstoff gelangt nach den Versuchen 
PoxLs aus dem Endosperm in die Koleoptile, und kann vielleicht nur in 
grünen Blättern bei Licht gebildet werden. Ponts Ansicht gewinnt an 
Wahrscheinlichkeit, weil sich in gleicher Weise für die Wurzel die zuerst 
von mir (1928) geäußerte Ansicht als berechtigt erwiesen hat, daß die 
Spitze keinen Wuchsstoff produziert. CHOLODNY und andere Autoren 
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nahmen die Unrichtigkeit meines Ergebnisses an, aber die neuen Versuche 
mehrerer Autoren zeigen, daß meine Ansicht berechtigt ist (vgl. FrepLer !). 
Auch in die Wurzel gelangt der Wuchsstoff, sofern er dort überhaupt 
vorhanden ist, erst aus dem Samen. 

Die diesen neuen Ergebnissen entgegenstehende Ansicht, die Wuchs- 
stoffleitung könne in derKoleoptile nur polar, nämlich von der Spitze zur 
Basis, erfolgen, hat sich in neueren Versuchen ebenfalls als unberechtigt 
erwiesen (vgl. Jost und Reıss). Endlich mußte noch die alte Vorstellung, 
nur die Koleoptilspitze enthalte größere Auxinmengen, aufgegeben werden, 
auch aus der Basis können ansehnliche Wuchshormonmengen gewonnen 
werden (THIMANN), die dort nach Söpıne nicht einmal in inaktivierter 
Form vorhanden sind. 

Mit der Theorie eines Auxinproduktionszentrums in der Koleoptil- 
spitze ist die Vorstellung einer physiologischen Spitzenregeneration nach 
Dekapitation eng verbunden. Zu dieser Vorstellung, die ja mit den neuen 
Ermittlungen über die Herkunft des Auxins in der Koleoptile unverein- 
bar ist, habe ich von jeher kein Vertrauen gehabt, da aus meinen eigenen 
Beobachtungen an Koleoptilen (1927) eindeutig hervorging, daß eine Ver- 
wundung nicht nur, wie man es sich im Interesse einer Vereinfachung der 
Vorstellungen gedacht hatte, durch Ausschaltung des Wuchshormon- 
stroms, sondern auch direkt durch eine reversible Schädigung wachs- 
tumshemmend wirkt. Die anfängliche Wachstumshemmung und spätere 
Beschleunigung sind also zum großen Teil nur eine direkte Wirkung der 
Verwundung, wodurch auch verständlich wird, daß die angeblich auf 
Spitzenregeneration beruhende Beschleunigung schon nach etwa 12 Stun- 
den wieder zurückgeht, ähnlich wie ich es für die Wundwachstumsreak- 
tionen beschrieb. Natürlich können wir diese direkte Wundwirkung 
durch experimentelle Auxinzufuhr zum Teil mildern; aber schon die 
Tatsache, daß diese Milderung der durch Dekapitation bedingten Wachs- 
tumshemmung nur überaus schlecht gelingt (Dorx 1926), hätte zur Vor- 
sicht mahnen sollen; eine dekapitierte Koleoptile mit neu aufgesetzter 
Spitze wächst nur wenig schneller als eine dekapitierte ohne neu aufge- 
setzte Spitze. 

Im Interesse einer einfachen Theorie hat man auch oft übersehen, 
daß nicht nur die Spitze, sondern in ähnlicher Weise Ringe aus tiefer 
liegenden Koleoptilteilen ansehnliche Auxinmengen abgeben, indem sie 
beim einseitigen Aufsetzen auf Koleoptilstümpfe beträchtliche negative 
Krümmungen hervorrufen (vgl. BEYER 1928) sowie die genannte Arbeit 
Söpıne=). Wenn trotzdem die Wachstumsgeschwindigkeit der Koleoptile 
nach der Dekapitation auf einen sehr geringen Wert sinkt, so ist das eben 
nur im Sinne der schon 1927 von mir vertretenen Ansicht einer direkten 


1 Übrigens werden die Angaben meiner Arbeit (1928) auch in Einzelheiten durch 
die Untersuchung Kosimas (1933) bestätigt, der ebenso wie ich fand, daß die De- 
kapitation der Wurzel oft statt wachstumsfördernd hemmend wirkt; das ist nur als 
Wundwirkung begreiflich. 
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Wundwirkung zu verstehen. Damals (sowie 1928) hatte ich auch betont, 
daB Koleoptilstücke und andere Pflanzenteile durch Verwundung frei- 
gesetzte oder entstandene wachstumshemmende Stoffe abgeben. So muß 
natürlich gelegentlich ein falsches Bild über die Menge der in den betreffen- 
den Stücken vorhandenen Wuchshormone entstehen. Neuerdings zieht 
auch SöpınG diese Möglichkeit in Betracht, und LARSEN fand in Phaseolus- 
Preßsäften eine wuchsstoffinaktivierende Substanz. 

Wir sehen, daß uns weder die Annahme eines Auxinproduktionszen- 
trums in der Koleoptilspitze noch die Annahme, nur die Spitze enthalte 
größere Auxinmengen, die bevorzugte phototropische Spitzenempfind- 
lichkeit klarmachen kann; denn beide Annahmen sind unhaltbar. Die 
einzigen gegenwärtig faßbaren Eigentümlichkeiten der Spitze, die uns 
deren hohe Empfindlichkeit erklärlich machen können, sind ihr besonderer 
Bau und dann vor allem ihr Carotinreichtum. 


5. Sehlußbetrachtung. 

Unsere Versuche zeigen, daß Carotin ein charakteristischer Stoff der 
phototropischen Reizaufnahmezone ist, handle es sich bei den reizaufneh- 
menden Pflanzenteilen nur um Teile einer Zelle wie bei Pilobolus und Phyco- 
myces oder um größere Gewebekomplexe wie bei Avena. Daß zur Ermög- 
lichung phototropischer Krümmungen noch andere Voraussetzungen 
erforderlich sind als die Carotingegenwart, ist selbstverständlich. Wir 
wollen auch durchaus die Möglichkeit offen lassen, daß bei anderen 
Pflanzen noch andere Carotinoide die Funktion übernehmen können, die 
bei unseren Objekten dem Carotin zukommt. Schon in der ersten Mittei- 
lung wurde ja erwähnt, daß offensichtlich auch Chlorophyll in dieser 
Hinsicht wirksam werden kann. Aber überall, wo wir eine ähnliche relative 
Wirksamkeit der einzelnen Spektralbereiche vorfinden wie bei unseren 
Objekten, dürfen wir auch erwarten, daß Carotin oder ein ihm nahe ver- 
wandtes Carotinoid für die phototropisch wirksame Strahlungsabsorption 
entscheidend ist. 

Wie man sich die Bedeutung der Carotinoide vorstellen kann, wurde 
schon in der I. Mitteilung angedeutet; die Frage soll weiter untersucht 
werden. 

Unsere Ergebnisse gewinnen dadurch an Interesse, daß auch bei der 
Aufnahme von Lichtreizen durch tierische Sinnesorgane Carotinoide 
wichtig sind. Besonders interessant ist für uns die Untersuchung von 
BRUNNER, BARONTund KLEINAU, die aus der Netzhaut mittels der chroma- 
tographischen Adsorptionsanalyse B-Carotin isolierten, das sie als wesent- 
lichen Bestandteil des Sehpurpurs ansehen. Diese Parallelität des Caro- 
tinvorkommens in pflanzlichen und tierischen Lichtreiz-Aufnahme- 
organen legt die Vermutung nahe, bei der phototropischen Reizaufnahme 
könne ebenso wie bei der Lichtwirkung auf den Sehpurpur ein Ausbleichen 
stattfinden. Ich versuchte, hierüber bei Pilobolus und Phycomyces Auf- 
schluß zu gewinnen, indem ich mittels der in Mitteilung I genannten 
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Methodik (Okularphotozelle in Verbindung mit einem Schleifengalvano- 
meter) die Veränderung der Lichtdurchlässigkeit unter der Einwirkung 
intensiven weißen oder blauen Lichtes (ZeiB Mikroskopierglühlampe III 
mit vorgeschalteten Schottfiltern) untersuchte. Ich konnte den erwar- 
teten Effekt nicht mit Sicherheit feststellen, erst wenn die Lichtintensität 
so groß war, daß die Zellen merklich geschädigt wurden, trat eine ein- 
wandfrei erkennbare Zunahme der Durchlässigkeit für blaues Licht ein 
(nicht aber eine Zunahme der Durchlässigkeit für langwelligeres Licht). 


6. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

In den für phototropische Reize empfindlichen Zonen der Sporangien- 
träger von Pilobolus und Phycomyces, sowie der Koleoptilen von Avena 
befindet sich Carotin. Dabei handelt es sich anscheinend nur oder doch 
vorwiegend um ß-Carotin. Die phototropische Reizaufnahme besteht in 
der Strahlungsabsorption durch diesen Farbstoff. Die Möglichkeit der 
Beteiligung anderer Farbstoffe (soweit solche, wie bei Avena, vorhanden 
sind) bleibt bestehen. 

Die bevorzugte Spitzenempfindlichkeit der Avena-Koleoptilen läßt 
sich nicht durch die nach neueren Untersuchungen mehrerer Autoren 
unhaltbare Annahme eines Auxinproduktionszentrums in der Koleoptil- 
spitze erklären, sondern nur durch den besonderen Bau der Spitze sowie 
vor allem durch das auf die Spitze beschränkte Carotin-Vorkommen. 
Die Koleoptilspitze enthält auch dann Carotin, wenn die Aufzucht der 
Pflanzen im Dunkeln stattfand. Im Licht bildet die Koleoptilspitze auch 
Chlorophyll, und zwar in den gleichen Zellen, die schon im Dunkeln 
Carotin enthalten !. 


1 Der Deutschen Forschungsgemeinschaft bin ich wieder für die Förderung der 
Untersuchungen durch Überlassung von Leihgaben zu Dank verpflichtet. 
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DIE FORDERUNG DER KOHLENSAUREASSIMILATION 
DURCH DAS GASTEINER THERMALWASSER. 


II. Mitteilung. 
Von 
J. SCHILLER 
(Wien). 


Mit 1 Textabbildung (2 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 22. Mai 1937.) 


Als ich im Jahre 1931 während eines vorübergehenden Aufenthaltes 
in Badgastein erfuhr, daB die Ursachen der vielseitigen, auffälligen 
und weltbekannten Wirkungen des Gasteiner Thermalwassers noch sehr 
im dunkeln liegen, erschien es verlockend, zunächst einmal die Wir- 
kungen des Thermalwassers auf die Morphologie und die Stoffwechsel- 
vorgänge einfacher pflanzlicher Organismen zu prüfen, da jene hier 
leicht unter dem Mikroskop kontrolliert werden können. Ich begann 
daher schon im nächsten Jahre mit der Kultur von Spirogyra, Tribonema 
und Batrachium im abgekühlten Thermalwasser und parallel im Wasser 
der Gasteiner Trinkwasserleitung. In der vor kurzem erschienenen 
Arbeit (1935) wurden die Ergebnisse dieser Versuche mitgeteilt. 

Die zahlreichen Parallelkulturen ergaben in dem bekanntlich stark 
radioaktiven Thermalwasser (TW) gegenüber Leitungswasser (LW) auf- 
fällig größere Stärkemengen sowie ein deutlich gefördertes Wachstum. 
Als vermutliche Ursache dieser bemerkenswerten Erscheinungen sprach 
ich (l.c. S. 84) die Radioaktivität, d.h. die Emanation (Radon) an, 
stellte aber in Anbetracht der allgemeinen Bedeutung sowie des noch 
nicht voll durchgeführten Beweises dieser Folgerung (1. c. S. 84) weitere 
Versuche in Aussicht, deren Ergebnisse hier mitgeteilt werden. Sie 
beweisen die Förderung der Photosynthese im Gasteiner Thermalwasser. 

Diese im Sommer 1935 fortgesetzten Versuche konnten methodisch 
verbessert und kritischer gestaltet werden. Sie blieben auf Spirogyra 
beschränkt, da diese Alge sich am geeignetsten erwiesen hatte, die ge- 
bildete Stärke mengenmäßig genauer bestimmen zu können. Da den 
früheren Versuchen der Mangel anhaftete, daß die vormittags in Kultur 
genommenen Algen schon mehr minder große Stärkemengen gebildet 
hatten, wurden nunmehr die Spirogyren solange verdunkelt, bis die 
Jodprobe negativ ausfiel. Es konnte daher erwartet werden, daß selbst 
ein auf wenige Stunden beschränktes Verweilen der Algen im TW bzw. 
im LW genügende Unterschiede des Assimilationseffektes ergeben würde. 
Auch dadurch dürften die Versuche kritischer und die Ergebnisse klarer 
geworden sein, daß sowohl das durch Mischung aus allen Quellen ge- 
wonnene TW (wie es für die Badekur genommen wird), mit etwa 80 
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bis 100 ME, dann Wasser aus dem Reisacher Stollen mit etwa 308 ME, 
schließlich entemaniertes Thermalwasser (ETW) und natürlich gewöhn- 
liches Wasser aus der Gasteiner Trinkwasserleitung verwendet wurde. 
Der Entzug der Emanation (des Radons) geschah durch einen an die 
Wasserleitung angeschlossenen Apparat, mittels dessen große Mengen 
Luft durch das in einer Flasche befindliche Thermalwasser während 
25 Min. durchgeblasen wurden, wobei die Emanation mitgerissen wird. 
Diese im Wiener Radiuminstitut des Herrn Professor St. MAYER geübte 
und vielfach überprüfte Methode ergibt radonfreies Wasser. Für die 
Überlassung der Apparatur bin ich Herrn Dr. O. Gerke, Kurarzt in 
Badgastein, zu vielem Dank verpflichtet. Die Kultur erfolgte in den 
gleichen paraffinierten Papierbechern und am gleichen Nordfenster wie 
die früheren Jahre. 

Erst 1936 lernte ich aus einem Literaturverzeichnis, welches Herr 
Professor FRANKE, Vorstand des 2. chemischen Universitätsinstitutes, 
dem eben gegründeten Forschungsinstitut Gastein übersandte, eine Arbeit 
von FRESENIUS und HARPUDER kennen, welche in der Klin. Wschr. 
1926 erschien, also in einer dem Biologen ferner stehenden Zeitschrift. 
Hier stellte FRESENIUS, ein um die Balneologie bekanntlich hoch- 
verdienter Forscher, eine Forderung auf, die ich unabhängig von ihm 
erkannt und durchgeführt hatte. „Die experimentelle Erforschung der 
Mineralquellen‘‘, heißt es hier, S. 2303 f., ,,hat in den letzten Jahren keine 
erheblichen Fortschritte verzeichnet. — So erscheint es uns für die 
experimentelle Balneologie nötig, zunächst die allgemeine Physiologie 
der komplizierten Salzlösungen, wie sie die Mineralquellen darstellen, 
zu bearbeiten, indem man den Wirkungen des Quellwasser, und soweit 
nötig, seiner einzelnen Bestandteile, an einfachen biologischen Objekten 
(von mir hervorgehoben) nachgeht. Sind einmal genügend Kenntnisse 
in dieser Richtung vorhanden, ist gewissermaßen eine biologische Charak- 
terisierung der Quellen durchführbar, so kann überlegt werden, welche 
Einflüsse im Gesamtorganismus erwartet werden dürfen und wie ihr 
Nachweis geführt werden kann.“ 

Für die Untersuchungen standen 3 Spirogyra-Arten zur Verfügung. 
Die größte wuchs in einem kleinen Wiesenteiche beim Bahnhof Bad- 
gasteins in Richtung Böckstein. Die Zellbreite beträgt 50—63 u, die 
Zellen sind dreimal so lang als breit. Es sind drei, enge Spiralen bildende 
Chlorophyllbänder vorhanden. Weder im Teiche noch in der Kultur 
trat Zygotenbildung auf. Die Bestimmung ist daher mangels anderer 
charakteristischer Artmerkmale nicht möglich. Sie hat mit Spirogyra 
densa (s. Kürzına, Tab. phycol. T. 24, F. III), große Ähnlichkeit. Ich 
führe sie als Spirogyra densa? an. 

Im gleichen Teich trat auch eine 2. Art auf. Die Dicke ihrer Zellen 
beträgt 30—42u. Zellen 2—3mal länger als breit. Ein Chlorophyllband, 
das in meist engen Spiralen liegt. Zygoten elliptisch bis oval, 56—63 u 
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lang, 30—35 u breit. Mittelwand ungefärbt, aber wellig. Fruchtende 
Zellen nicht merklich angeschwollen. Das Chlorophyllband macht 3 bis 
7 Windungen (Abb. la, b). 

Da Zygoten mit farbloser Membran und welliger Mittellamelle weder 
bei BoRGE! noch bei KÜTzING und Hanserre, noch sonstwo, soweit 
ich sehe, angegeben sind, liegt vielleicht eine neue Art vor. Da ich sie 
hier irgendwie kenntlich machen muB, nenne ich sie Spirogyra gastunensis 
n. sp. ad interd. (Abb. 1). 

Eine dritte zu den vorliegenden Versuchen verwandte Art halte 
ich mit Sp. lutetiana Petit identisch (s. BoRGE, 8. 25, F. 30). Die 
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Abb. 1a und b. Spirogyra gastunensis n-sp. ad int. a Vegetativer Faden: b Zygoten. 
Vergr. 530fach. 


vegetativen Zellen sind etwa 35 u breit, ihre Querwände nicht gefaltet. 
Das Chlorophyllband mit 3—6 Windungen. Die Polymorphie der Zygo- 
ten (fast kugelig bis langoval bis nierenförmig) ist hier ein gutes Art- 
merkmal. An ruhigen Stellen des Wiesenbaches unter der Holzbrücke, 
unweit der Stelle, wo die Straße von Badgastein nach Böckstein die Bahn 
unterfährt. 

Im Wiesenbach kam mit voriger Art gemischt bisweilen eine weitere Art 
vor, deren vegetative Zellen wie die Zygoten morphologisch mit Spirogyra 
porticalis übereinstimmen; doch ist die Zygotenmembran ungefärbt. Da 
die Zellen von denen der vorhergehenden Art nicht unterscheidbar sind, 
diirften sie mit dieser Form zur Untersuchung gekommen sein. 

Die nachstehende Ubersicht enthalt 5 Versuchsreihen mit 11 Versuchen, 
welche fiir die Beurteilung des photosynthetischen Effektes herangezogen 
wurden. Die erste Versuchsreihe erstreckte sich über eine längere Zeit 
in Anlehnung an die Versuche der früheren Jahre, um die Brauchbarkeit 
des Materiales zu priifen. Die anderen dagegen nur auf 8, 6 und 4 Stunden. 
Uber die in der Tabelle angeführten Wasserarten wurde schon oben 
das Nötige gesagt. Die Halbspirale ist ungefähr gleich dem halben 
Umgang einer Spirale des Chlorophyllbandes, d. i. jener Teil, der dem 


1 Borge: PAscHER, Süßwasserflora, Heft 9. 
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Beschauer im Mikroskop zugewendet ist. In der letzten Reihe ist das 
Volumen der kugeligen Pyrenoide einer Halbspirale angegeben. So 
kommen die quantitativen Unterschiede der Pyrenoidstärke in den 
einzelnen Wasserarten am besten zum Ausdruck. 


Ubersicht über die Kulturversuche. 




















a ees 
Ver- Kultur- | Kultur- ma | noide |noidzahl| 1 ‘| ae 
such Objekt medium de = I Se Zell ud je Halb- ys 2 
längs- Halb- | spirale Pyre- |Halbspi- 
hälfte |spiralen inoide in „/rale in „° 
Spirogyra | TW! 10. 8. 93 387 3,5 6,7 137,5 
densa ETW | 11 Uhr 56 161 2,9 8,7 247,68 
I LW bis 11. 8. 79 188 2,3 5,9 68,8 
Spirogyra | TW 16 Uhr _ _ — — — 
gastunensis | ETW 67 154 2,3 6,25 76,29 
LW 77 136 1,76 4,8 25,5 
Spirogyra | TW 14. 8. 73 204 2,8 7 129,7 
densa ETW | 9 Uhr 61 170 2,8 6,9 120 
Il LW bis 14. 8. 66 178 2,7 6,4 92,7 
Spirogyra | TW 17 Uhr 52 105 2 5 32,65 
lutetiana ETW | = 8Std. 58 118 2 6 56,62 
LW Starke mit JJK nicht deutlich nachweisbar 
Spirogyra | TW? 16. 8. 54 177 3,3 8 221 
densa ETW | 14 Uhr 78 204 2,6 6,6 93,6 
LW bis 81 276 3,4 4,5 44 
Spirogyra | TW* 18 Uhr 48 118 2,5 6,9 107 
III?| gastunensis | ETW 46 103 2,2 6,8 90 
LW = 4 Std. 45 104 2,3 6,8 94 
Spirogyra | TW* 52 81 1,5 5,6 34,5 
lutetiana ETW 54 87 1,5 4,9 23 
LW 47 74 1,6 4,8 23 
Spirogyra | TW**| 18.8. 61 194 3,2 LI 156 
densa TW 10 Uhr 70 193 2,7 7,58 153,8 
ETW bis 60 174 2,9 7 130 
IV LW 16 Uhr 69 188 2,7 7,3 137 
Spirogyra | TW — 6 Std.| 49 134 2,7 6 86 
7 ETW 44 78 1,7 5,5 36 
LW 49 64 1,3 4,5 15 
Spirogyra | TW**| 19.8. 73 199 2,7 7,9 174 
densa ETW | 19 Uhr 78 216 2,78 7,6 159,9 
Bach- bis 
wasser | 20.8. 79 232 2,9 6,7 113,9 
V Spi TW?) 12 Uhr 59 110 2,2 6,1 65 
| ae TW 36 75 2 6 56 
ETW 52 114 2,1 6,7 82 
Bach- 
wasser 41 37 0,9 5 14,69 


























1 Länger dauernde Verdunkelung wegen des langsamen Schwindens der Stärke 
schädigte die Pflanzen. — * Wegen des nebeligen Wetters standen die Kulturen 
an einem Südfenster. — * Das TW stammte direkt aus dem Reisacher Stollen 
mit etwa 308 ME gegenüber etwa 80—100 ME des Mischwassers. — 4 Mit JJK 
auffallend intensiv dunkle Reaktion. 
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In den 10 Kulturversuchen mit TW, ETW und LW war, wie ein 
Blick auf die Tabelle ergibt, die Stärkemenge einer Halbspirale im TW 
in 7 Kulturen größer als im ETW oder im LW. Die Unterschiede sind 
teils sehr beträchtlich, teils gering. Im besonderen zeigt die Ubersicht 
eine auffällige Förderung der Photosynthese in den Kulturen mit dem an 
Radon viel reicheren Wasser aus dem Reisacher Stollen (etwa 308 ME). 
Siehe Kulturen III, IV trotz kurzer Kulturdauer (Lichteinwirkung). 

Die auffällig starke Förderung der Assimilation im ETW bei Spiro- 
gyra densa gegenüber TW im I. Versuch dürfte im letzteren wohl auf 
eine deutliche Schädigung während der länger ausgedehnten Verdunke- 
lung zurückgehen, da die Stärke zu langsam schwand. Es zeigte sich 
vielfach Auflockerung der Chlorophyllbandspirale und an einigen Stellen 
beginnende Entfärbung derselben. 

Ein Vergleich der Thermalwasserversuche zeigt, daß die Kultur in 
dem an Radon reichsten TW (Reisacher Stollen) mehr Stärke ergab als 
in dem gemischten TW (80—100 ME), diese mehr als im ETW. Es geht 
aber auch daraus hervor, daß Kulturdater und Stärkemengen in keinem 
sichtbaren Verhältnis zueinander stehen. Man darf zum Verständnis 
wohl annehmen, daß auch die Protophyten bezüglich der Größe der 
Tagesausbeute in gleicher Weise, wie es für die Blütenpflanzen mehrfach 
nachgewiesen erscheint (NEUBAUER 1936, S. 520 u. a.), durch die vorher- 
gegangenen Witterungsverhältnisse, Alterszustand der Fäden, Stoffbedarf 
und -verbrauch und andere Faktoren beeinflußbar erscheinen. In solchem 
Sinne sind meiner Überzeugung nach auch die beiden Kulturergebnisse 
— die einzigen dieser Art während dreier Sommer — zu deuten, die aus- 
nahmsweise zweimal größere Stärkemengen im LW als im TW aufwiesen. 

Die hier mitgeteilten Ergebnisse meiner 1935 in Badgastein vor- 
genommenen Kulturversuche sprechen für meine in der I. Mitteilung 
1936 geäußerte Ansicht, daß die im Gasteiner Thermalwasser enthaltene 
Emanation die CO,-Assimilation fördert. Dieses Ergebnis erfuhr eine 
rasche und erfreuliche Bestätigung durch F. Bukatscu (1937). Angeregt 
durch meine Kulturen unternahm er 1936 in dem neugegründeten 
Gasteiner Forschungsinstitut Assimilationsversuche unter Verwendung 
seiner bekannten Apparatur (1935) mit Spirogyra, Vaucheria, Fontinalis 
und Helodea in TW, ETW und LW. Durch Bestimmung des O,-Gehaltes 
und des Trockengewichtes vor und nach dem Assimilationsversuch (dem 
beizuwohnen ich das Vergnügen hatte), konnte bei den Versuchspflanzen 
(außer bei Vaucheria) im TW gegenüber dem ETW ein erhöhter photo- 
synthetischer Effekt festgestellt werden!. 


1 Es ist mir eine angenehme Pflicht, dem Ministerium für soziale Verwaltung, 
im besonderen Herrn Ministerialrat Prof. Dr. Hausmann, für die durch eine Sub- 
vention ermöglichte Fortsetzung meiner Untersuchungen im Sommer 1935, ferner 
der Kurdirektion von Badgastein für mancherlei Aufenthaltsbegünstigungen und 
Unterstützung meiner Arbeiten herzlichst zu danken. 
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Zusammenfassung. 


1. Es wurde die auf Grund früherer Kulturversuche mit Gasteiner 
Thermalwasser gezogene Folgerung (I. Mitteilung), daB der bekannt 
starke Radongehalt dieses Wassers die Photosynthese fördere, erneut 
mit positivem Erfolge geprüft, wobei diesmal auch radonfreies Thermal- 
wasser zur Verwendung kam. 

2. Die für die Versuche verwendeten drei Spirogyra-Arten wurden vor 
der Kultur durch Verdunkeln stärkefrei gemacht und dann zumeist 
kurz dem Lichte ausgesetzt. 

3. Die größten Stärkemengen enthielten die in stark radonhaltiges 
Wasser gebrachten Spirogyren, etwas weniger die im radonfreien Thermal- 
wasser, die geringsten die im gewöhnlichen Leitungswasser kultivierten 
Pflanzen. 

4. Da die Spirogyren im Thermalwasser auch nach Entzug der 
Emanation in der Stärkebildung gegenüber denen im Leitungswasser 
gefördert erscheinen, muß angenommen werden, daß noch ein Reiz- 
faktor vermutlich chemischer Natur dem Gasteiner Thermalwasser 
eigen ist. 
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ZYTOLOGISCHE UND EMBRYOLOGISCHE STUDIEN 
UBER EINIGE HIERACIUM-ARTEN. 


Von 
G. GENTSCHEFF. 


Mit 62 Textabbildungen (66 Einzelbildern) und Tafel I. 
(Eingegangen am 3. Mai 1937.) 


Einleitung. 

Die Untersuchungen über die Embryoentwicklung der apomiktischen 
Hieracium-Arten haben in den letzten Jahren sehr viel zur Deutung der 
sich hierbei abwickelnden Vorgänge beigetragen. Während man bis vor 
kurzem glaubte, daß die Kernteilung in der Embryosackmutterzelle voll- 
ständig somatisch verlaufe, kommt’ GUSTAFSSON (1935) auf Grund 
seiner letzten Untersuchungen zu dem Schluß, daß es sich hier um 
Vorgänge handle, die nur äußerlich der somatischen Kernteilung ähneln. 
Seiner Meinung nach kann bei manchen apomiktischen Hieracium-Arten 
die somatische Kernteilung der Embryosackmutterzelle als eine Über- 
treibung (Exaggeration) der pseudohomöotypischen Kernteilung be- 
trachtet werden. Bezüglich der Vorgänge, durch die man zu der soma- 
tischen Chromosomenzahl in der Embryosackmutterzelle dieser Arten 
gelangt, sind verschiedene Vermutungen ausgesprochen worden. ROSEN- 
BERG (1917) war der erste, der die Aufmerksamkeit auf den Umstand 
lenkte, daß bei einigen Arten der Gattung Hieracium, die Reduktions- 
teilung vollkommen normal verlaufe, während bei anderen verschiedene 
Übergänge zur Somatisierung der Kernteilung gefunden wurden. In der 
Verfolgung dieser Übergänge sieht er die Möglichkeit, die Vorgänge, die 
die Somatisierung der Embryosackmutterzellen bedingen, aufzuklären. 
In Zusammenhang mit den von ihm gemachten Beobachtungen betreffs 
der Bildung von Restitutionskernen in den Pollenmutterzellen einiger 
apomiktischer Arten, hat RosENBERG (1927a) später die Vermutung 
geäußert, daß es sich wahrscheinlich bei der Embryosackentwicklung um 
dieselben Vorgänge handle. Von der Tatsache ausgehend, daß in den 
Embryosackmutterzellen der apomiktischen Hieracium-Arten die Bildung 
von Restitutionskernen nicht beobachtet wurde, nimmt GUSTAFSSON 
(1935) eine andere Stellung zu dieser Frage ein. Seiner Meinung nach 
ist die pseudohomöotypische Teilung der Mechanismus, der zu den soma- 
tischen Vorgängen im Embryosacke dieser Arten führt. In Zusammen- 
hang mit diesen und auch anderen von ihm gemachten Beobachtungen 
gelangt er zu der Vorstellung, daß bei den apomiktischen Arten von 
Archieracium die Kernteilung in den Pollenmutterzellen wie auch jene 
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in den Embryosackmutterzellen vollkommen unabhängig voneinander 
verlaufen, und daB keine Parallele unter ihnen bestehe. 

Wenn man in Betracht zieht, daB bei den sexuell sich entwickelnden 
Arten von Hieracium die Kernteilung in den Embryosackmutterzellen 
gerade so vor sich geht wie in den Pollenmutterzellen, so ist es mit Riick- 
sicht auf die oben gemachten Feststellungen von auBerordentlich groBem 
Interesse, die Ursachen der verschiedenen Entwicklung der mannlichen und 
weiblichen Gametophyten der apomiktischen Arten zu kennen. In Ein- 
klang mit dem dargestellten Problem wurde der Verlauf der Meiosis in den 
Pollenmutterzellen von einer bedeutenden Anzahl apomiktischer Arten 
der Gattung Hieracium verfolgt. Besonders bei einigen dieser Arten wurden 
Untersuchungen zu dem Zweck durchgeführt, die gesamte Embryo- 
entwicklung zu verfolgen, um die vermutete Abhängigkeit zwischen der 
Meiosis in den Pollenmutterzellen und der Embroysackentwicklung 
festzustellen. Auf Grund der erzielten Ergebnisse wurde der Versuch 
gemacht, die Ursachen der beobachteten karyologischen Vorgänge zu 
erklären. 


Material und Methode. 


Die untersuchten Arten sind ausschließlich im Austauschweg mit ausländischen 
botanischen Garten erhalten worden, wobei auch einige Arten aus dem botanischen 
Garten der Agronomischen Fakultät bezogen wurden. Um die entsprechenden 
Stadien der Pollenmutterzellen zu finden, wurden einige Blüten von der Mitte und 
der Peripherie der Bliitenképfchen mit Acetokarmin untersucht. Denjenigen 
Blütenköpfchen, die zur Untersuchung der Embryoentwicklung bestimmt wurden, 
ist der ganze obere Teil des Blütenköpfchens bis zum Grund der Kronenröhren, samt 
einem Teil des Blütenbodens ausgeschnitten worden. Dadurch wurde eine schnellere 
und gleichmäßigere Durchtränkung der Fixative gesichert, und auf ein Präparat 
kamen bedeutend zahlreichere Schnitte. Bei der Untersuchung der Reduktions- 
teilung in den Pollenmutterzellen und der Embryosackentwicklung wurden nicht 
einzelne Blüten, sondern ganze Köpfchen geschnitten. Bei den Hieracien ist der 
Blütenboden fast vollkommen flach, was eine erfolgreiche Herstellung der Präparate 
ermöglicht. Bei allen untersuchten Arten wurde die Chromosomenzahl in den Pollen- 
mutterzellen, sowie in den somatischen Zellen festgestellt. 

Als Fixierungsmittel wurde die NawascHın-Lösung gebraucht. Zwecks einer 
besseren Durchtränkung des Fixativs wurden die Bliitenképfchen vorher für 
kurze Zeit in 70%igen Alkohol getaucht. Die Fixierungszeit dauerte gewöhnlich 
24 Stunden. Die Lösungen von Carnoy und Bourn haben sich in diesem Falle 
als nicht geeignet erwiesen. Bei der Untersuchung der Kernteilung in den Pollen- 
mutterzellen wurden die Objekte auf 8 und für die Embryoentwicklung auf 8 bis 
25 Mikronen geschnitten. Die hergestellten Präparate wurden stets mit Hämatoxylin 
HEIDENHAIN gefärbt. 


I. Verlauf der Meiosis in den Pollenmutterzellen. 

Wie JuEL (1905) und später ROSENBERG (1917) bemerken, geht die 
Reduktionsteilung in den Pollenmutterzellen der sich geschlechtlich fort- 
pflanzenden Hieracium-Arten vollkommen normal vor sich. ROSENBERG 
(1917, 1927 a) zufolge kann man bei den apomiktischen Arten dieser Gat- 
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tung die folgenden drei Meiosistypen in den Pollenmutterzellen beobachten: 
1. Boreale-Typ, der durch eine wechselnde Zahl von bivalenten Chromo- 
somen gekennzeichnet ist; 2. Levigatum-Typ, in dem gar keine bivalenten 





Abb. 1. Abb. 2. Abb. 3. 





Abb. 6. Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 1—8. Verschiedene meiotische Stadien in den Pollenmutterzellen von H. canadense, 
die auf eine Boreale-Meiosis hindeuten. Vergr. etwa 1600mal. 


Chromosomen vorkommen; 3. Pseudoillyricum-Typ, bei welchem die 
Chromosomen eine vollständig somatische Gestalt aufweisen. Bei den 
von uns untersuchten Arten wurden alle genannten Typen beobachtet, 
wobei bei gewissen Arten auch Kombinationen vorkommen. 
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H. canadense Micu. (2 n = 27). Charakteristisch fiir diese Art ist der 
Umstand, daB in den Pollenmutterzellen zwei vollkommen verschiedene 
Typen der Reduktionsteilung vor sich gehen. Bei dem ersteren beginnt 
die Prophase mit einer typischen Syrapsis (Abb. 1,2). Während der 





Abb.9. Abb. 10. Abb. 11. 





Abb. 14. 





Abb. 9—14. Verschiedene meiotische Stadien in den Pollenmutterze!len von H. canadense, 
die auf eine Levigatum-Meiosis hindeuten. Vergr. etwa 1600mal. 


Diakinese (Abb. 3) kommen in solchen Pollenmutterzellen univalente 
und bivalente Chromosomen vor, und zwar schwankt die Zahl der bi- 
valenten zwischen 5—9. Als Folge einer unvollkommenen Paarung 
werden während der Anaphase verspätete Chromosomen beobachtet 
(Abb. 4). Viel seltener waren die Fälle, wo sich die univalenten schon 
während der ersten Teilung der Länge nach spalteten. Betreffs der Zahl 
der univalenten Chromosomen hat die heterotypische Anaphase ein ver- 
schieden unregelmäßiges Aussehen. In gewissen Pollenmutterzellen wurde 
während der Anaphase eine Veränderung des Chromatins beobachtet, 
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die sich durch Zersplitterung einiger Chromosomen äußerte (Abb. 6). 
Am Ende der ersten Teilung wurden Interkinesen beobachtet, deren 
Kerne typisch halbkreisférmig sind (Abb. 5). Mit Beginn der homüo- 
typischen Teilung schreitet gewöhnlich die Degeneration fort, und gleich- 
zeitig nehmen einige Chromosomen eine längliche Gestalt an (Abb. 7). 
Hier in der Abbildung haben sich die zwei homöotypischen Spindeln 
einander so genähert, daß sie wie eine erscheinen. Die unregelmäßige 
Verteilung der Chromosomen, während der homöotypischen Anaphase 
einiger Pollenmutterzellen wird in Abb. 8 vorgeführt. Am Ende der 
homöotypischen Teilung bilden sich Telophasen, deren Kerne eine ver- 
schiedene Chromosomenzahl aufweisen. Bei dieser Art ist die Bildung 
von normal entwickelten Pollen selten beobachtet worden. 

Bei anderen Pollenmutterzellen derselben Art und oft sogar in einem 
und demselben Köpfchen verläuft die Teilung verschieden. Die be- 
obachteten Unterschiede beginnen unmittelbar nach dem Ruhestadium, 
und auch in diesem Falle haben die Pollenmutterzellen schon in der Pro- 
phase eine vollständig abgerundete Form, jedoch einen bedeutend größeren 
Kern (Abb. 9—11). Mit Beginn der Prophase dehnt sich das Chromatin 
fadenförmig aus (Abb. 9) und kontrahiert mit ihrem Ablauf (Abb. 10). 
Während der Diakinese (Abb. 11) sind 27 einzelne, ziemlich lange Chromo- 
somen ersichtlich,die sich mit Ablauf diesesStadiums bedeutend verkürzen, 
um in der Metaphase sich in univalente umzubilden. In den nächsten Sta- 
dien, einschließlich der heterotypischen Anaphase, verläuft der Vorgang 
ähnlich dem von ROSENBERG beschriebenen Levigatum-Typus, wobei sich 
die Chromosomen ungleichmäßig verteilen (Abb. 12). In manchen Fällen 
spalten sich einige univalente Chromosomen schon während der semi- 
heterotypischen Teilung. Es ist zu bemerken, daß die Interkinese in diesem 
Falle (Abb. 14) dem Aussehen nach ganz verschieden von der oben be- 
schriebenen ist (Abb. 5), und zwar sind hier die interkinetischen Kerne 
rund und bilden sich durch eine Trennungswand in Dyaden um (Abb. 13). 

Aus dieser Beschreibung geht hervor, daß es sich hier um die zwei bei 
Hieracium vorkommenden Meiosistypen — Boreale und Levigatum — 
handelt, die bei ein und derseiben Art gleichzeitig vorkommen. Einen 
solchen Fall hat auch RosENBERG (1927a) beschrieben. Er hat bei der 
27-, wie bei der 36-chromosomigen Form von H. boreale Metaphasen mit 27 
bzw. 36 univalenten Chromosomen beobachtet und teilt mit, daß er bei 
Arten, die durch eine Levigatum-Meiosis charakterisiert sind, in den 
Pollenfächern der Randblüten, Pollenmutterzellen mit Boreale-Meiosis 
beobachtete. Charakteristisch für H.canadense ist jedoch der Umstand, daß 
die beiden Meiosistypen in ein und derselben Blüte vorkommen, manchmal 
sogar in den Fächern ein und desselben Staubbeutels. Während die von 
RosENBERG beschriebenen Abweichungen in der Metaphase bzw. Anaphase 
vorkommen, sind bei H. canadense die Verschiedenheiten zwischen den 
beiden Vorgängen schon in der Prophase bemerkbar. Und zwar ist 
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bei dem einen der beiden Vorgänge eine typische Synapsis zu sehen, 
die bei dem anderen durch ein dem Spirem ähnliches Stadium ersetzt wird. 
Sehr charakteristisch für H. canadense sind die Übergänge zwischen den 
zwei beschriebenen Meiosistypen. 

H. vulgatum Fries (2 n = 27). In den Pollenmutterzellen dieser Art 
verläuft die Meiosis gewöhnlich nach dem Levigatum-Typ, und zwar bilden 
sich am Ende der ersten Teilung viele Restitutionskerne. Auffallend sind 





Abb. 15. Abb. 16. Abb. 17. 





Abb. 18 a. Abb. 18 b. Abb. 19. 


Abb. 15—19. Verschiedene meiotische Stadien in den Pollenmutterzellen von H. vulgatum, 
die auf eine Levigatum-Meiosis hindeuten. Vergr. etwa 1600mal. 


dabei die Abweichungen von dem gewöhnlichen Kernteilungsvorgang. Es 
ist notwendig, zu bemerken, daß die unten angeführten Beobachtungen 
sich auf Pollenmutterzellen einzelner Blüten ein und derselben Pflanze 
beziehen. 

In den meisten Fällen gehen die Kerne in den Pollenmutterzellen 
unmittelbar aus dem Ruhestadium ohne Synapsis, jedoch durch ein 
spiremähnliches Stadium in die Diakinese über (Abb. 15, 16; Tafel I, 
Abb. 2). Während der Anaphase sind alle Chromosomen univalent, ohne 
daß irgendwelche Konjugation von Chromosomen zu bemerken wäre 
(Abb. 17; Tafel I, Abb. 3). Die univalenten Chromosomen verteilen sich 
unregelmäßig zwischen den beiden Polen, wodurch die interkinetischen 
Kerne sehr oft eine ungleiche Chromosomenzahl aufweisen. Schon während 
der Interkinese spalten sich die Chromosomen der Länge nach, wodurch die 
darauffolgende homöotypische Teilung vollständig normal aussieht. Es ist 
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bemerkenswert, daB die Pollenmutterzellen von H. canadense schon 
während der Prophase eine runde Form aufweisen, wogegen diejenigen 
von H. vulgatum mehr oder weniger kantig eng aneinander gedrängt 
sind; sie runden sich erst wahrend der Interkinese bzw. dem Restitutions- 
stadium ab. Sehr häufig degenerieren die Pollenmutterzellen während 
der Interkinese. In manchen Fällen kann sogar die zweite Teilung 
ablaufen, und die dadurch erzielten Telophasen haben das in Abb. 18a 
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Abb. 23. Abb. 24. Abb. 25. 


Abb. 20—25. Verschiedene meiotische Stadien in den Poll tterzellen von H. gatum, 
die auf eine Levigatum-Meiosis (20—22, 25) wie auch auf eine Boreale-Meiosis (23, 24) 
hindeuten. Vergr. etwa 1600mal. 





gezeigte Aussehen. Oft jedoch entstehen am Ende der homöotypischen 
Teilung Trennungswände, wobei sich Tetraden bilden. In Fällen, wo 
das Restitutionsstadium alle Chromosomen in einen Kern einschließt, 
verhalten sich die Chromosomen ebenso wie diejenigen der interkine- 
tischen Kerne. Hier spalten sich die Chromosomen ebenfalls der Länge 
nach (Abb. 19). Während der darauffolgenden homöotypischen Ana- 
phase ist ihre Verteilung vollkommen gleichmäßig (Abb. 20), wobei sich 
zwei Dyadenzellen mit gleicher Chromosomenzahl bilden. Die be- 
schriebene homöotypische Teilung erfolgt sehr selten, da die meisten 
Pollenmutterzellen gleich nach dem Restitutionsstadium degenerieren. 

Die erste erwähnenswerte Abweichung von dem angegebenen gewöhn- 
lichen Verlauf dieser Teilung wurde bei H. vulgatum in denjenigen Blüten 
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des Blütenkôpfchens beobachtet, bei welchen die meisten Pollenmutter- 
zellen im Restitutionsstadium sich befinden. Sehr oft beginnen die 
Chromosomen, nachdem sie sich während des Restitutionsstadiums 
der Lange nach gespaltet haben, ihre Umrisse zu verlieren. Gleichzeitig 
mit dem Verschwinden der Chromosomen erscheinen im Kerne 2 oder 3 
gut entwickelte Nukleolen (Abb. 21), die dem Kern das Ruhestadium- 
aussehen verleihen. Abb. 22 zeigt ein späteres Stadium, ebenfalls nach 
dem Verschwinden der Chromosomen, wo die Erscheinung eines lichten 
Hofes rings um die Nukleolen besonders auffallend ist. Manchmal 
beobachteten wir in der Nahe von solchen Pollenmutterzellen, die sich 
im Restitutionsstadium befinden, Gruppen von Pollenmutterzellen mit 
abgerundeter Form, in deren Kernen der Chromatinfaden sich anfänglich 
unklar abzeichnet, bis er das Aussehen eines typischen Bukettstadiums 
annimmt (Abb. 23). Wie die Beobachtungen der späteren Stadien zeigen, 
kontrahiert allmählich der synaptische Faden, um dann alle für eine 
normale Synapsis typischen Phasen durchzumachen. Es wird sehr 
haufig ein Strepsinema beobachtet, bei welchem stellenweise eine doppelte 
Fadenstruktur erscheint. Das folgende Stadium ähnelt dem gesamten 
Aussehen nach der fiir diese Art charakteristischen Diakinese, mit dem 
Unterschiede jedoch, daB hier die Zellen abgerundet sind. Am Anfang 
sind die Chromosomen langlich, einzelne sind jedoch im Gegensatz zur 
normalen Diakinese paarweise angeordnet. Mit fortschreitender Meiosis 
kontrahieren die Chromosomen, und nach Auflésung der Kernwand 
beginnt ein Vorgang, der dem des Boreale-Typs ähnelt (Abb. 24). 
In den Staubbeuteln, in denen Zellen im Bukettstadium vorkommen, 
begegnet man auch Pollenmutterzellen mit Restitutionskernen, in welchen 
die Chromosomen längsgespaltet sind, Zellen in der Interkinese, oder 
solchen, die schon zur Degenerierung neigen (Tafel I, Abb. 1). In Fällen, 
wo sich in den äußeren Blüten des Köpfchens die Pollenmutterzellen im 
Bukettstadium befanden, sind in den mittleren Blüten Pollenmutterzelle 
in Metaphase, semiheterotypischer Anaphase und sogar in Diakinese 
vorhanden. Solche Zellen, die sich in synaptischem Stadium befinden, 
wurden ebenso in mittleren Blüten von älteren Blütenköpfchen beobachtet, 
in deren Randblüten die Pollenmutterzellen degeneriert oder schon zu 
reifen Pollen entwickelt waren. 

Bei manchen apomiktischen Arten von Archieracium hat ROSENBERG 
(1927a) Erscheinungen in der Entwicklung der Pollenmutterzellen be- 
obachtet, die in gewisser Beziehung zu von uns gemachten Feststellungen 
stehen. Obwohl nicht häufig, hat er doch bei den Arten H. alpinum, H. levi- 
gatum und H. umbellatum (apomiktische Form) in den Antherenfächern 
der Randblüten einige plasmareiche abgerundete Pollenmutterzellen 
beobachtet, deren Kerne die erste Teilung durchgemacht hatten. In 
solchen Pollenmutterzellen fand er im Gegensatz zu der bei diesen Arten 
vorkommenden Levigatum-Meiosis manche paarweise angeordneteChromo- 
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somen. Interessant ist, wie auch ROSENBERG bemerkt, daB solche in 
der Entwicklung verspätete Pollenmutterzellen mit paarweise ange- 
ordneten Chromosomen sich nur in den Randbliiten des Bliitenképfchens 
befinden. 

GemäB den von ROSENBERG gemachten Mitteilungen liegt die Frage 
nahe, ob die von uns beobachteten Bukettstadien bei H. vulgatum 
nicht die Folge solch einer verspäteten Entwicklung der Pollenmutter- 
zellen seien. Es ist zu vermuten, daB in solchen Fallen diese Zellen 
durch die Verspätung in einen Zustand gebracht wurden, der physiologisch 
ein anderer ist als der, den die normal verlaufende Entwicklung bedingt. 
Diese Deutung der beschriebenen Abweichungen vom normalen Vorgang 
steht in Ubereinstimmung mit dem von uns in Abschnitt II ausgeführten 
Darlegungen über die Beziehungen, in welchen diese Erscheinungen zu 
den Tapetumentartungen stehen. 

Während der homöotypischen Teilung ist ebenfalls ein sehr inter- 
essantes Verhalten der Chromosomen beobachtet worden. Wie schon 
bemerkt wurde, spalten sich die Chromosomen während der Interkinese 
bzw. dem Restitutionsstadium der Länge nach, und die darauffolgende 
homöotypische Metaphase hat ein vollkommen normales Aussehen. 
Außer den normal aussehenden Metaphasen, die nach dem Restitutions- 
stadium eintreten, wurden, obwohl selten, Pollenmutterzellen beobachtet, 
in welchen sich während der homöotypischen Teilung ein Teil der Chromo- 
somen der Länge nach spaltet, während sich die anderen ungespalten 
zwischen den Polen verteilen. Gewöhnlich endet eine solche Teilung mit 
Bildung von zweikernigen Zellen und, falls die Chromosomenverteilung 
im Gefolge der Trennwandbildung war, entstanden Dyaden. Gewöhnlich 
jedoch tritt in diesem Stadium die vollkommene Degeneration der Pollen- 
mutterzellen ein. Verhältnismäßig seltener ist eine sonderbare Zer- 
splitterung des Chromatins während der homöotypischen Teilung be- 
obachtet worden (Abb. 25). Die Gründe für die beobachteten Unregel- 
mäßigkeiten bei homöotypischer Teilung sind schwer aufzuklären. 
Unseren späteren Darlegungen zufolge ist es die Wirkung von gewissen 
äußeren Einflüssen, die diesen Zustand der Pollenmutterzellen bedingt. 

Einige Unregelmäßigkeiten in dem Verhalten der Chromosomen nach 
dem Restitutionsstadium hat ROSENBERG (1927 b) bei einigen Arten der 
Gattung Hieracium mit Levigatum-Meiosis beschrieben. In den alten 
Antherenfächern, wo in manchen Pollenmutterzellen die Meiosis nach dem 
Boreale-Typ verläuft, konjugieren einige Chromosomen, um Gemini zu 
bilden, während sich einige univalente während der Anaphase der Länge 
nach spalten. Wenn durch eine solche Anaphase ein Restitutionskern 
gebildet wird, der univalente und bivalente Chromosomen enthält, 
verteilen sich während der darauffolgenden homöotypischen Anaphase 
die Chromosomen unregelmäßig zwischen den Polen. Wir sind jedoch 
nicht sicher, ob die von uns beobachtete unregelmäßige Verteilung der 
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Chromosomen während der homöotypischen Teilung analog der von 
ROSENBERG beschriebenen ist. 

Vollkommen identische Erscheinungen sind ebenso bei einer normalen 
Interkinese zu erwarten. Wie schon bemerkt, degenerieren die meisten 
Pollenmutterzellen um dieses Stadium. In einigen Pollenmutterzellen 
spalten sich die Chromosomen der Tochterkerne der Länge nach, wobei 
sich Zellen mit 4 bzw. Dyadenzeilen mit 2 Kernen bilden (Abb. 18a). 
Manchmal werden auch während der homöotypischen Teilung Unregel- 
mäßigkeiten beobachtet (Abb. 28). Bei vielen Hieracium-Arten mit 
Levigatum-Meiosis verläuft der Teilungsvorgang in den Tochterkernen 
zu verschiedenen Zeiten. Ein ähnlicher Fall bei H. vulgatum wird in 





Abb. 26. Abb. 27. Abb. 28. 


Abb. 26—28. H. vulgatum. Pollenmutterzelle als Dyade entwickelt (26). Homöotypische 
Anaphase mit 4 Spindeln (27) und mit 2 Spindeln (28). Vergr. etwa 1600mal. 


Abb. 26 gezeigt, aus der zu ersehen ist, daß die Chromosomen in dem 
einen Kern sich in Längsspaltung befinden, während sie in dem anderen 
verschwunden sind. 

Eine andere auffallende Erscheinung, die bei dieser Art beobachtet 
wurde, ist das Vorkommen von Zellen mit 4 anstatt mit 2 Spindeln, die 
zur Bildung von achtkernigen Telophasen und dann zu achtkernigen Pollen 
führt (Abb. 27, 36). In unmittelbarer Nähe solcher Zellen wurden jedoch 
andere beobachtet, die sich wie gewöhnlich in zweispindeligen Ana- 
phasenstadien befunden haben (Abb. 28), und welche dem Umfang nach 
bedeutend kleiner waren als die Zellen mit 4 Spindeln. 

Bei Taraxacum hat GusTarsson (1935) ebenfalls Pollenmutterzellen 
mit mehreren Anaphasenbildern beobachtet. Er stellt sich ihre Ent- 
stehung auf die Weise vor, daß während der vormeiotischen Entwicklung 
sich zwischen den Pollenmutterzellen keine Trennungswände gebildet 
haben. Wir sind nicht sicher, ob die von uns beobachteten Fälle auf die 
von GUSTAFSSON vermutete Ursache zurückzuführen sind. Obwohl wir 
die Präparate, in welchen solche Telophasen vorkommen, sehr ausführlich 
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untersucht haben, waren wir nicht in der Lage, einen einzigen Fall von 
Pollenmutterzellen-Verschmelzungen zu finden. Zwischen den Prophasen 
und der semiheterotypischen Metaphase bzw. Anaphase sind keine GréBen- 
verschiedenheiten in den Pollenmutterzellen vorhanden, welche jedoch 
während der homöotypischen Teilung vorkommen. Außerdem konnten 
wir nicht, wie GUSTAFSSON angibt, Zellen finden, die mehr als 8 Kerne 
enthalten. 

Wir haben bei dieser Art in manchen Pollenmutterzellen Pseudoillyri- 
cum-Meiosis beobachtet, mit dem Unterschied, daß die Chromosomen, 





Abb. 31. Abb. 32. 


Abb. 29—32. Verschiedene meiotische Stadien = den Pollenmutterzellen von H. vulgatum, 
die auf eine Pseudoillyricum-Meiosi t Vergr. etwa 1600mal. 





im Gegensatz zu dem von ROSENBERG beschriebenen Vorgang bedeutend 
kürzer sind. In denselben Pollenmutterzellen treten während der Diakinese 
Depressionserscheinungen auf, denen die Längsspaltung der Chromosomen 
während dieses Stadiums zuzuschreiben ist. In solchen Zellen setzt sich 
die Äquationsteilung fort (Abb. 29, 30), wodurch Zellen mit halbkugeligen 
Tochterkernen entstehen (Abb. 31), die morphologisch verschieden von 
der normal entstandenen Interkinese (Abb. 18b) der semiheterotypischen 
Teilung sind. Ob in solchen Kernen auch andere Veränderungen vor sich 
gehen, ist nicht klar. Es hat jedoch den Anschein, daß nach diesem Sta- 
dium die Pollenmutterzellen degenerierten oder zweikernige Pollen 
bildeten. Obwohl seltener, wurde in Fällen, die während der Diakinese 
eine Chromosomenspaltung nachweisen, eine Fragmentation der Zelle 
beobachtet (Abb. 32). Es ist zwar nicht ausgeschlossen, daß die Frag- 
mentation der Pollenmutterzellen ebenso durch die Ursachen der Chromo- 
somenlängsspaltung bedingt wird. Manchmal treten in solchen Zellen 
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die Depressionserscheinungen etwas später nach der semiheterotypischen 
Metaphase ein. Es scheint, daß sich in solchen Fällen die Chromosomen 
schon während der Metaphase der Länge nach spalten, eine Erscheinung, 
die sehr ähnlich der von GusTarsson (1935) für Taraxacum beschriebenen 
pseudohomöotypischen Teilung ist (TafelI, Abb. 4). Es ist inter- 
essant, daß wir in solchen Fällen imstande waren, alle möglichen Über- 
gänge zwischen der pseudohomöotypischen und der semiheterotypischen 
Teilung zu beobachten. Diese Übergänge äußerten sich darin, daß 
sich in manchen Pollenmutterzellen nur einige Chromosomen der Länge 
nach spalteten, während sich die anderen ungespalten zwischen den Polen 
verteilten (Tafel I, Abb. 4). Die Extreme bei diesem Vorgang sind dann 
die pseudohomöotypische Teilung und die für diese Art charakteristische 
semiheterotypische Teilung. 

Aus dem Obengesagten erhellt, daß die Längsspaltung der Chromo- 
somen bei H. vulgatum auf verschiedene Weise erfolgt. Bei normalem 
Verlauf der Meiosis tritt die Längsspaltung nach der Interkinese bzw. 
nach dem Restitutionsstadium ein. In anderen Fällen jedoch, unter Ein- 
flüssen, die außerhalb des Kernes liegen, tritt die Längsspaltung während 
der ersten Metaphase oder schon während der Diakinese ein. 

Die beschriebenen Vorgänge während der Entwicklung der Pollen- 
mutterzellen bei H. vulgatum sind auch bei der Pollenbildung von Be- 
deutung. Bemerkenswert ist, daß sich bei dieser Art nur selten normal 
entwickelte Pollen bilden. In Abb. 33—38 sind verschieden gestaltete 
Pollenkörner wiedergegeben. Unter den abgebildeten sind wahrscheinlich 
keine, die durch eine unregelmäßige Chromosomenverteilung gebildet 
wurden. Wie aus den Abb. 33—38 hervorgeht, lassen sich die am häufigsten 
vorkommenden Pollen in vier Größenkategorien einteilen. Die kleinsten, 
einkernigen (Abb. 33) sind diejenigen, die eine gewöhnliche Meiosis 
durchgemacht haben. Die in Abb. 34 gezeigten sind doppelt so groß, 
wahrscheinlich aus Dyaden entstanden. Die größeren Pollen, wie sie 
Abb. 35, 37 und 38 veranschaulichen, haben entweder einen großen Kern, 
2 oder 4Kerne. Es ist klar, daß es sich hier um Pollenmutterzellen 
handelt, die sich nach dem Restitutionsstadium unmittelbar in Pollen 
gestalteten, oder um solche, die eine oder zwei Teilungen durchgemacht 
hatten. Die größten Pollen, die wir beobachteten, enthalten 8 Kerne 
(Abb. 36). In bezug auf den Durchmesser dieser vier Pollenkategorien 
haben wir errechnet, daß die Pollengrößen ungefähr in dem Verhältnis 
1:2:4:8 stehen, was eigentlich auch zugunsten der Vermutung spricht, 
daß manche Pollenmutterzellen verschmelzen und nach ihrer späteren 
Entwicklung achtkernige Pollen bilden. 

Schematisch ist die beschriebene Entwicklung der Pollenmutterzellen 
von H. vulgatum im Schema der Abb. 39 angegeben. Da die bei dieser 
Art beobachteten Erscheinungen sehr mannigfaltig sind, begnügen wir 
uns, in diesem Schema nur die auffallendsten und sicher festgestellten 
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Abweichungen anzuführen. In den Abb. 39, 1—8 ist der normale Verlauf 
angegeben. Die erste auffallende Abweichung, Bildung von Restitutions- 
kernen und darauffolgende homöotypische Teilung, wird in der 
Abb. 39, 6a—9a, vorgeführt. Die Fälle, bei denen sich nach dem Restitu- 
tionsstadium die Chromosomen auflösen, sind in Abb. 39, 8a’—9a’, an- 
gegeben. Die zweite auffallende Abweichung, Bildung von synaptischen 
Kernen nach dem Ruhestadium, zeigen uns die Abb. 39,2b—8b. Es 





Abb.34. , 





Abb. 36. Abb. 37. Abb. 38. 
Abb. 33—38. Verschiedene Pollen, die bei H. vulgatum vorkommen. Vergr. etwa 1600mal. 


ist zweifellos, daB sich in diesem Falle die Chromosomen nach dem 
Boreale-Typ verhalten. In demselben Schema sind Fälle von Chromo- 
somenlängsspaltung während der Diakinese aus den Abb. 39, 4c—6c 
ersichtlich. Die bei manchen Pollenmutterzellen beobachtete pseudo- 
homöotypische Teilung zeigen Abb. 39, 6d—8d und 6e—8e. In den 
ersten Reihen zeigen die Abb. 39, 6d—8d die normale pseudohomöo- 
typische Teilung, während in der zweiten Reihe (Abb. 39, 6e—8e) jene 
Fälle angeführt sind, bei welchen sich unter den längsgespalteten Chromo- 
somen auch ungespaltene finden. In den Abb. 39, 7f—8f sind die Fälle 
angeführt, in welchen die Chromosomen sich nach der Interkinese auflösen, 
anstatt die homöotypische Teilung einzugehen. Wie schon erwähnt wurde, 
ist die Trennwandbildung nach jeder Teilung fakultativ. Dieser Zustand 
wird im Schema durch Punkte (...... ) veranschaulicht. 
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Abb. 39. Schematische Darstellung des Meiosisverlaufs in H.vulgatum. Die Zahl der Chromosomen in den schematischen Fi 
ist 9, entsprechend der Chromosomenzahl 27 
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H. pulmonarioides Vizz. (2 n = 36). Wie auch RosENBERG (1927a) 
feststelite, ahnelt die Kernteilung in den Pollenmutterzellen dieser Art 
dem Levigatum-Typ. Die Prophase (Abb. 40, 41) ist hier einem Spirem 
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ähnlich. Wahrend der Diakinese lassen sich leicht 36 univalente Chromo- 
somen unterscheiden, die während der späten Anaphase oder der frühen 
Interkinese eine Längsspaltung aufweisen. Gewöhnlich degenerieren in 
diesem Stadium viele Pollenmutterzellen. In den Fällen, wo sich Resti- 
tutionskerne bilden, spalten sich die Chromosomen während der homöo- 
typischen Anaphase der Länge nach, und gleich nachher treten De- 
generationserscheinungen auf. Es kommt nicht zur Bildung von normalem 
Pollen. Charakteristisch für diese Art ist, daß die Chromosomen in 
ein und demselben Stadium die verschiedensten Gestalten aufweisen. 
Die Abb. 42 und 43 veranschaulichen die diesbezüglichen Extreme. 
In Abb. 42 sind die Chromosomen während der Metaphase länglich, den 





Abb.41. Abb.42. Abb. 43. 


Abb. 40—43. Verschieiene meiotische Stadien in den Pollenmutterzellen von 
H. pulmonarioides. Vergr. etwa 1600mal. 


somatischen ähnlich, während in Abb. 43 die Chromosomen in demselben 
Stadium der Metaphase stark verkürzt sind. Es sind zahlreiche dies- 
bezügliche Übergänge in den Antherensäcken ein und derselben Blüte 
beobachtet worden. 

H. echioides Lumn. (2n = 36). Diese Art gehört zu der Untergattung 
Pilosella. Die Samen sind uns vom Botanischen Garten der Belgrader 
Universität geliefert worden. Die sich daraus entwickelnden Pflanzen 
waren im Aussehen ziemlich verschieden voneinander. Für unsere Studien 
wurde in bezug auf den Verlauf der Meiosis nur eine Pflanze untersucht, die 
mit einem Exemplar unseres Herbariums unter derselben Bezeichnung 
identisch war. Es stellte sich heraus, daß hier der Meiosisverlauf dem 
Pseudoillyricum-Typ ähnelt, was insofern von Interesse ist, als eine der- 
artige Meiosis für die Pilosella-Arten bisher unbekannt war. Wir sind 
jedoch nicht sicher, ob die untersuchte Pflanze richtig typisch für die 
angegebene Art sei, besonders, wenn wir die beobachteten Abweichungen 
unter den Abkömmlingen in Betracht ziehen. Die Reduktionsteilung 
dieser Art zeitigte einige sehr bemerkenswerte Erscheinungen; so konnte 
z.B. in manchen Pollenmutterzellen eine Reihe von Übergängen zum 
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Levigatum-Typus beobachtet werden, wobei einige Chromosomen eine 
Aquationsteilung durchmachten, während sich die anderen zwischen den 
Polen als univalente verteilten. In gewissen Fällen tritt die Längs- 
spaltung einiger Chromosomen in dem Augenblick ein, wo sich die Chromo- 
somen nach den Polen bewegen. Da solche Chromosomen sich gewöhnlich 
verspäten, gewinnt man den Eindruck einer unregelmäßigen Teilung 
(Abb. 46). Es wurden auch einzelne Fälle beobachtet, wo die Kernteilung 





Abb. 44. Abb. 45. Abb. 46. 





Abb. 47. Abb. 48. Abb. 49. 


Abb. 44—49. Verschiedene meiotische Stadien in den Pollenmutterzellen von H. echioides, 
die auf eine Pseudoillyricum-Meiosis (44—46), wie andere auf eine Levigatum-Meiosis (47, 
48) hindeuten. 49 H.murorum. Semiheterotypische Anaphase. Vergr. etwa 1600mal. 


dem Levigatum-Typ ähnlich ist (Abb. 48). Charakteristisch für diese 
Art ist die Mannigfaltigkeit der Chromosomengestalt. Die typische Chro- 
mosomenform dieser Art ist in Abb. 44 gegeben. AuBer derartigen Chromo- 
somen kommen in manchen Pollenmutterzellen, die sich in der Ana- oder 
Metaphase befinden, verschieden kontrahierte vor. Nach unseren Be- 
obachtungen hängt die Gestalt der Chromosomen von dem Verlauf 
der Prophase ab. In den meisten Fällen ist eine spiremähnliche Prophase 
beobachtet worden, bei welcher der Chromatinfaden bei fortschreitender 
Kernteilung immer deutlicher hervortritt. In den folgenden Stadien 
tritt die Kernkontraktion ein, bevor sich die Chromosomen abgesondert 
haben, und der Vorgang geht in das Metaphasenstadium iiber (Abb. 50a, 
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b, c, d). Es scheint, daB die Längsspaltung der Chromosomen während 
des Kontraktionsstadiums stattfindet, da die längsgespalteten Chromo- 
somen während der Metaphase klar zu sehen sind (Abb. 44). Bei einem 
derartigen Verlauf der Prophase erscheinen die Chromosomen während 
der Metaphase in typisch länglicher Form. In manchen Pollenmutterzellen 
jedoch verläuft die Prophase verschieden. In solchen Fällen geschehen die 
Querteilung des Fadens und die Absonderung der Chromosomen zu Beginn 
der Diakinese, ohne daß der Kern das Kontraktionsstadium durchmacht. 
Es scheint, daß in solchen Pollenmutterzellen die Prophase ziemlich 
langsam verläuft, wodurch die Chromosomen eine Kontraktion durch- 
machen, um in der späten Diakinese kugelförmig zu erscheinen (Abb. 47). 
Auffallend ist in diesem Falle, daß in Zellen, wo sich die Chromosomen 





Abb. 50. Verschiedene meiotische Stadien in den Pollenmutterzellen eines Antherenfaches 
von H. echioides. Vergr. etwa i600mal. 


stark verkürzten, die Meiosis ähnlich dem Levigatum-Typ verläuft 
(Abb. 48). In diesem Falle scheint eine gewisse Beziehung zwischen der 
Form und dem Verhalten der Chromosomen während der Metaphase 
zu bestehen. Gewöhnlich verläuft in den Pollenmutterzellen mit länglichen 
somatischen Chromosomen, die das Kontraktionsstadium mitgemacht 
haben, der Vorgang ähnlich dem des Pseudoillyricum-Typus (Abb. 44, 
45, 46). Je mehr sich die Chromosomen verkürzen, desto mehr weicht 
der Verlauf dieses Typus ab, insofern als sich nur ein Teil der Chromosomen 
längsspalten, die anderen sich jedoch ungespalten zwischen den Polen 
verteilen oder sich auch der Länge nach spalten, bevor sie zu den Polen 
gelangen. Die äußerste Abweichung ist der vollkommene Übergang 
zum Levigatum-Typus (Abb. 47,48). Alle die beschriebenen Erscheinungen 
trifft man manchmal in ein und demselben Blütenköpfchen an. 

Sehr eigentümlich ist hier die Spindelstellung in der Zelle. Wie aus 
Abb. 50 zu ersehen ist, sind die Pollenmutterzellen kantig und dicht 
aneinander gedrängt. Während der Kern in der Prophase eine normale 
Stellung einnimmt, entwickelt sich die Teilungsfigur in der Anaphase 
in diagonaler Richtung, und nach der endgültigen Verteilung der Chromo- 
somen zwischen den Polen erscheint die Trennungswand senkrecht zu 
der Teilungsfigur (Abb. 45). 
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AuBer bei den bisher beschriebenen Arten wurde die Meiosis auch 
bei einigen anderen verfolgt. Da sie keine bemerkenswerten Abweichungen 
in ihrer Meiosis aufweisen, werden wir uns ganz kurz fassen. 

H. auricula L. (2n = 18). Wie auch ROSENBERG (1908) mitteilte, 
hat diese Art eine vollständig normale Meiosis. Dasselbe gilt auch für 
H. stoloniferum Desr. (2n = 36). In sehr seltenen Fällen kommen 
bei letzterem während der heterotypischen Anaphase verstreute Chromo- 
somen vor. Der Pollen jedoch sieht vollständig normal aus. 

H. pilosella L. (2n = 45). Wie CHRISTOFF und Pororr (1933) mit- 
teilten, verläuft hier die Meiosis vollkommen ähnlich dem Boreale-Typus, 
wobei bis 18 bivalente und 9 univalente Chromosomen beobachtet wurden. 
Ähnlich verläuft auch die Meiosis bei den Arten H. praealtum (Wırr.) N. P. 
(2n = 45) und H. pratense Taucn. (2 n = 45). 

H. saxifragum Fr. (2 n = 27). Die Meiosis verläuft hier nach dem 
Boreale-Typ. Während der homéotypischen Anaphase wurden verspätete 
Chromosomen beobachtet. Es wurden Pentaden, Hexaden u.a. ge- 
funden. Gut entwickelte Pollen sind selten. Auch in H. Heldreichii 
Boıss. (2 n = 27) verläuft die Meiosis auf gleiche Art. 

Bei H. vogesianum (2 n = 36) kommt der Levigatum-Typ vor. In 
seltenen Fällen bilden sich Pollen, die aber aller Wahrscheinlichkeit nach 
nicht keimfähig sind. Levigatum-Meiosis wurde ebenfalls bei H.murorum L. 
(2n = 27, Abb. 49) und H. marmoreum Pant. (2n = 27) beobachtet. 


IL. Über die Ursachen der Abweichungen in der Meiosis der Hieracien. 


Es ist zu bemerken, daß über die Entwicklung der Pollenmutterzellen 
bei den Hieracien viele Untersuchungen angestellt wurden, die die be- 
obachteten karyologischen Phänomene morphologisch in Zusammenhang 
mit phylogenetischen Problemen behandeln. Selten sind die Arbeiten, 
die die Ursachen der Abweichungen in der Meiosis einzelner Arten berühren. 
Den beobachteten karyologischen Vorgängen bei Hieracium stellt ROSEN- 
BERG (1927a) diejenigen gegenüber, die künstlich durch äußere Einflüsse 
(Kälte, erhöhte Temperatur, anästhesierende Mittel usw.) hervorgerufen 
werden und glaubt, daß bei den Arten dieser Gattung die Ursache hierfür 
die Hybridisation bzw. die Unverträglichkeit der Chromosomen sei. 
Indem GUSTAFSSON (1935) später die Frage über die Degeneration der 
Pollenmutterzellen bei den Archieracium-Arten behandelt, bemerkt er, 
daß hier die Möglichkeit einer physiologischen Störung in deren Pollen- 
mutterzellen die Ursache sein könne. Es liegt außer Zweifel, daß die 
Unverträglichkeit der elterlichen Chromosomen die Ursache für die be- 
obachteten Unregelmäßigkeiten der Meiosis bei den Hieracien ist. Dafür 
sprechen die Untersuchungen einiger Art- und Gattungsbastarde 
(N. Tabacum x N. glutinosa, CLAUSEN und GoopsPEED 1925, Aegilops 
x Triticum, TscHRMACK und BLEIER 1926), bei denen ähnlich wie bei den 
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apomiktischen Arten von Hieracium die Reduktionsteilung derart verlauft, 
daB sich dadurch Zellen mit somatischer Chromosomenzahl bilden. Es 
ist jedoch kaum anzunehmen, daß dies die Ursache sei, weshalb sich schon 
vor der Diakinese die Chromosomen bei manchen Pollenmutterzellen 
von H.vulgatum spalten und nicht die für diese Art charakteristische 
Levigatum-Meiosis durchmachen. 

Die auffallenden karyologischen Phänomene, die in den Pollenmutter- 
zellen der parthenogenetischen Hieracium-Arten vorkommen, müssen in 
bezug auf die Ursachen, durch welche sie bedingt werden, aufgeklärt 
werden. Vor allem liegt die Wahrscheinlichkeit nahe, daß diese Er- 
scheinung auf der Verschiedenheit der Chromatinmassen beruht, die durch 
die Hybridisation in enge Berührung gekommen sind. Da die Faktoren, 
die diese Erscheinungen verursachen, intern und für alle Pollenmutter- 
zellen der Pflanze identisch sind, folgt, daß auch die Meiosis in allen 
Pollenmutterzellen gleichartig verlaufen muß. Es ist jedoch nicht 
ausgeschlossen, daß Einflüsse, die außerhalb des Kernes stehen, von Be- 
deutung sind; letzteren sind auch wir geneigt, die zahlreichen Abwei- 
chungen in der Meiosis dieser Arten zuzuschreiben.. Die Vermutung 
liegt nahe, daß Einflüsse interner und externer Art die Abweichungen 
in der Meiosis der apomiktischen Arten der Gattung Hieracium verur- 
sachen. 

Unter den beobachteten Abweichungen in der Meiosis, die in den 
verschiedenen Pollenmutterzellen ein und derselben Art vorkommen, 
sind diejenigen am auffallendsten, die während der Meiosis ein ver- 
schiedenes Verhalten der Chromosomen aufweisen; so war z.B. die 
Meiosis in gewissen Pollenmutterzellen von H. canadense dem Boreale-Typ, 
in anderem dem Levigatum-Typ ähnlich. Es wurden aber Fälle beobachtet, 
in welchen die beiden Typen schon während der Prophase oder während 
der folgenden Stadien ineinander übergingen. Die Längsspaltung der 
Chromosomen geschieht bei H. vulgatum während der Interkinese bzw. 
während des Restitutionsstadiums, kann jedoch, wie gezeigt wurde, 
schon in der Diakinese oder der ersten Metaphase stattfinden. Charakte- 
ristisch sind auch die morphologischen Eigentümlichkeiten der Chromo- 
somen, die bei ein und derselben Pflanze beobachtet wurden. So sind 
z. B. die für die H. echioides typischen Chromosomen länglich, somatisch. 
Bei derselben Art sind jedoch Chromosomen in ein und demselben Stadium 
beobachtet wurden, die in verschiedenen Graden verkürzt sind, so daß die 
Chromosomen manchmal ein fast rundliches Aussehen haben. EineBildung 
von Trennungswänden nach je einer Kernteilung scheint nicht obligat 
zu sein. Ein Beweis hierfür ist das Vorkommen bei H. vulgatum von Telo- 
phasen und Pollen mit 1, 2, 4 und 8 Kernen. Es treten auch sehr ver- 
schiedene Formen von Degenerationserscheinungen in den Pollenmutter- 
zellen ein. Bei sehr vielen Pollenmutterzellen schließt der Degenerations- 
vorgang mit der Interkinese ab. Manche Pollenmutterzellen kommen 
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zur vollständigen Entwicklung und bilden einen vollkommen normal 
aussehenden Pollen. Es kommen jedoch auch Fälle vor, wo der Degenera- 
tionsbeginn bedeutend vor die Interkinese fällt. 





Abb. 54. Abb. 55. 





Abb. 56. 


Abb. 51—56. H. pulmonarioides. 51—53. Antherenfächer mit Pollenmutterzellen in früher 
Prophase (51), in später Prophase (53) und in Metaphase (52), welche von einkernigen (51), 
zweikernigen (53) und vierkernigen (52) Tapetenzellen umschlossen sind. 54. Tapetenzelle 
in Anaphase. 55. Zwei Pollenmutterzellen, die eine nach dem Restitutionsstadium und die 
andere in Telophase. 56. Eine Tapetenzelle von H. echioides mit mehreren Anaphasen- 
spindeln. Abb. 51—53 Vergr. etwa 700mal, Abb. 54—56 Vergr. etwa 1600mal. 
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DaRLINGTON (1932) zufolge wird die Eigentiimlichkeit der Chromo- 
somen während der Meiosis nicht nur von deren Konstitution, sondern auch 
von der Gesamtheit der Entwicklungszustände bzw. der Zeit der Kern- 
teilung und der Haufigkeit der Chromosomeniiberkreuzung bedingt. Dieser 
Gedanke ist das wichtigste Postulat in DARLINGTONSs ,,Precocity Theory“ 
und weist deutlich auf die Ursachen hin, die fiir das Verhalten der Chromo- 
somen während der Meiosis von Wichtigkeit sind. Daraus folgt, daB bei 
gleichartigem Chromatin der Pollenmutterzellen einer Pflanze das ver- 
schiedene Verhalten der Chromosomen, das in einigen Hieracium-Arten 
beobachtet wurde, auf die von DARLINGTON vermuteten Bedingungen 
zurückzuführen sei. 

Auffallend ist bei der Meiosis dieser Hieracium-Arten, daB die 
Degeneration der Pollenmutterzellen gleichzeitig mit der Degeneration 
der Tapetenzellen eintritt. Diese Erscheinung ist insofern allgemein, 
als die Pollenmutterzellen in enger ernährungsphysiologischer Abhängig- 
keit von den Tapetenzellen stehen. Von Bedeutung ist die Tatsache, 
daB, während bei den Arten mit normal verlaufender Meiosis das Tapetum 
nach voller Entwicklung der fertigen Pollen zu degenerieren beginnt, 
dies bei apomiktischen Arten schon lange vor der Entwicklung der Pollen- 
mutterzellen der Fall ist. 

Bei den apomiktischen Arten der Gattung Hieracium sind die Tapeten- 
zellen um die sich im Ruhestadium oder zu Beginn der Prophase befind- 
lichen Pollenmutterzellen einkernig. Je mehr die Meiosis fortschreitet, 
um so zahlreicher sind die Kerne in den Tapetenzellen, und zwar geschieht 
die Vermehrung in der Progression 1:2:4 usw. Die Abb. 51 stellt den 
Teil eines Antherenfaches von H. pulmonarioides dar, in welchem sich die 
Pollenmutterzellen in früher Prophase befinden. Die Tapetenzellen haben 
hier nur einen Kern. In Abb. 53 sind die Pollenmutterzellen schon in 
der Diakinese, und die Tapetenzellen sind zweikernig. In den Fällen, 
wo sich die Pollenmutterzellen in Meta- und Anaphasestadium befinden, 
sind die umgebenden Tapetenzellen vierkernig (Abb. 52). In den peri- 
pheren Blüten älterer Blütenkôpfchen sind in den Tapetenzellen sogar 
8 Kerne beobachtet worden. Die Feststellung der Kernzahl in den Tapeten- 
zellen um die Pollenmutterzellen älteren Stadiums ist wegen Verflechtung 
der Kerne sehr schwierig. Die gesamte Chromatinmasse weist in solchen 
Fällen eine Zusammenschmelzung von vielen Kernen auf. Bedenkt man, 
daß die Pollenmutterzellen während der Meiosis in innigster Beziehung 
zum Tapetum stehen, so liegt die Vermutung nahe, daß die Anhäufung 
von Kernen in der Tapetenzelle durch den Wegfall der Trennungswände 
nach den Kernteilungen zustande komme. Bei den meisten von uns unter- 
suchten apomiktischen Arten von Hieracium ist das Tapetum nach drei 
sukzessiven Teilungen vollkommen degeneriert, wonach sich die achtker- 
nigen Tapetenzellen entwickelten. Manchmal erscheinen in solchen Zellen 
verschieden große Vakuolen (Abb. 54), die öfters zusammenschmelzen. 
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Charakteristisch fiir diesen Zustand ist die Tieferfärbung des Chromatins 
und des Protoplasmas. AuBerdem beobachtet man in vielen Tapetenzellen 
mehrere Spindeln (Abb. 56), die nicht auf die Verschmelzung aller 
Kerne deuten. 

Fiir die sexuell sich fortpflanzenden Arten von Hieracium ist die 
Korrelation zwischen der Kernzahl in den Tapetenzellen und dem Verlauf 
der Meiosis in den Pollenmutterzellen ebenfalls von Bedeutung. Das, 
was die Tapetumentwicklung bei den sexuellen Arten von der Tape- 
tumentwicklung der apomiktischen Arten unterscheidet, ist die bei 
den letzteren viel früher als bei den sexuell sich entwickelnden Arten 
auftauchende Degeneration. Während bei den sexuellen Arten die 
Tapetumdegeneration nach vollständiger Entwicklung der Pollen ein- 
tritt, geschieht dies in den apomiktischen Arten weit vor der voll- 
ständigen Entwicklung der Pollenmutterzellen. Wir sind daraus zu 
schlieBen geneigt, daB sich physiologisch die Vorgänge in dem Tapetum 
der sexuellen Arten harmonisch mit den Entwicklungsvorgängen der 
Pollenmutterzellen abspielen, weshalb auch die Meiosis hier normal ver- 
lauft. Unseren Beobachtungen zufolge tritt die Tapetumdegeneration in 
den apomiktischen Arten ein, wenn die Meiosis in den Pollenmutterzellen 
noch im Gang ist, was ungiinstige physiologische Bedingungen fiir die 
späteren Entwicklungsstadien in den Pollenmutterzellen zur Folge hat. 
Es ist zu vermuten, daB die wachsende Nichtiibereinstimmung zwischen 
der Entwicklung des Tapetums und der Pollenmutterzellen die Ursache 
für das beobachtete abweichende Chromosomenverhalten bei Hieracium 
ist. Dies wird deutlich durch die Abb. 55 aufgeklärt, wo in zwei neben- 
einanderliegenden Pollenmutterzellen von H. pulmonarioides die eine 
die homöotypische Teilung beendet, während der Kern der anderen, 
nachdem er das Restitutionsstadium durchgemacht hat, zu degenerieren 
beginnt. Dies zeigt, daß durch das Restitutionsstadium die Teilung 
verzögert wurde; die weitere Entwicklung der Zelle geht unter physio- 
logisch ungünstigen Bedingungen vor sich deswegen, weil die Tapetenzellen 
sich physiologisch in einem Zustand befinden, der nicht dem Entwicklungs- 
zustand der Pollenmutterzellen entspricht. Hieraus läßt sich der Schluß 
ziehen, daß das Restitutionsstadium ein bestimmendes Moment in der 
Entwicklung solch einer Pollenmutterzelle ist. Zugunsten dieser Ver- 
mutung spricht auch der Umstand, daß sehr viele Degenerationserschei- 
nungen in der Pollenmutterzellenentwicklung nach dem Restitutions- 
stadium eintreten. Es ist nicht ausgeschlossen, daß die disharmonische 
Tapetum- und Pollenmutterzellenentwicklung auch auf anderen Ursachen 
beruht. So hat RoSENBERG (1927a) mitgeteilt, daß bei einigen apo- 
miktischen Arten von Archieracium die Randblüten des Blütenköpf- 
chens, welche degenerierende Pollenmutterzellen besitzen, auch Pollen- 
mutterzellen enthalten, die reich an Protoplasma sind, und deren 
Kerne sich in semiheterotypischer Anaphase befinden. Bei solchen 
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in der Entwicklung verspäteten Pollenmutterzellen hat er Gemini 
beobachtet, eine seltene Erscheinung bei diesen Arten mit Levigatum- 
Meiosis. Seiner Meinung nach ist es von Bedeutung, daB eine 
solche Geminibildung nur in den Randblüten des Bliitenképfchens zu 
beobachten ist. In einem anderen Aufsatz teilt ROSENBERG (1927 b) 
einen solchen Fall bei der apomiktischen Form von H. umbellatum mit, 
wo in ihrer Entwicklung verspätete Pollenmutterzellen ein abweichendes 
Chromosomenverhalten nach dem Restitutionsstadium gezeigt haben. 
Es scheint dieses Verhalten identisch mit dem von uns bei H. canadense 
und H. vulgatum beobachteten zu sein, in deren Pollenmutterzellen wir 
manchmal eine typische Synapsis anstatt der spiremähnlichen Prophase 
fanden. Auf Grund der angefiihrten Beobachtungen geht klar hervor, daB 
es sich in diesem Falle um eine Nichtiibereinstimmung zwischen dem 
physiologischen Zustande des Tapetums und jenem der Pollenmutterzellen 
handelt, wonach die jungen Pollenmutterzellen, die in alten Antheren- 
fächern eingeschlossen sind, ihre Entwicklung unter nicht normalen 
Bedingungen fortsetzen. Dementsprechend ist zu erwarten, daß diese 
Nichtübereinstimmung zwischen der Entwicklung der Pollenmutterzellen 
und der Tapetenzellen eine Folge der Verzögerung der Teilungsvorgänge 
in den Pollenmutterzellen sein könne. 

In den Fällen, wo es sich um die Einwirkung von äußeren Faktoren 
auf die Pollenmutterzellen handelt, sind die beobachteten Anomalien nicht 
immer der Tapetumdegeneration bzw. den Ernährungsstörungen des 
Tapetums zuzuschreiben. Es werden z.B. sehr häufig bedeutende 
Degenerationserscheinungen in einer Anthere oder einer Blütengruppe 
beobachtet, wo es sich jedoch um Degenerationserscheinungen handelt, 
die gleichzeitig in den Pollenmutterzellen, im Tapetum, sowie in den um- 
gebenden Geweben vör sich gehen. Gewöhnlich werden solche Vorgänge 
auf mechanische Eingriffe, Fäulnisvorgänge, parasitäre Erkrankungen 
usw. zurückgeführt. Das Bild, das diese Einwirkungen ergeben, ist keines- 
wegs identisch mit dem Degenerationsvorgang, der in dem Tapetum 
und den Pollenmutterzellen vor sich geht, da der Einfluß des entarteten 
Tapetums auf die Pollenmutterzellen ein anderer ist. Vor allem tritt 
in diesem Falle die Entartung nicht plötzlich, sondern erst allmählich, 
mit dem Altern der Tapetenzellen, ein. Diese Art des Degenerations- 
vorganges bei dem Tapetum trägt wahrscheinlich dazu bei, eine Stockung 
der Zufuhr von Nährstoffen zu den Pollenmutterzellen zu verhüten, was 
die allmähliche, wenn auch unter ungünstigen Verhältnissen, stattfindende 
Entwicklung der Pollenmutterzellen zur Folge hat. Unserer Meinung 
nach ist dies die Ursache für das abweichende Verhalten der 
Chromosomen, welches im ersten Teil dieser Abhandlung beschrieben 


wurde. 
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III. Beobachtungen über die Embryosackentwicklung. 


Während über die Embryosackentwicklung der Arten der Untergattung 
Pilosella eine Reihe von Arbeiten vorliegt (ROSENBERG 1906, 1908; 
OsTENFELD 1904, 1910), wurden die Arten der Untergattung Archieracium 
in dieser Hinsicht sehr wenig untersucht. ROSENBERG (1917) zufolge 
geht die Embryosackentwicklung dieser Arten nach dem Antennaria- 
Schema vor sich, wobei sich die Embryosackmutterzelle unmittelbar 
zum Embryosack entwickelt. BERGMANN (1935) hat jedoch Dyaden- 
bildung (T'araxzacum-Schema) beobachtet, und zwar sind BERGMANN wie 
auch ROSENBERG der Meinung, daß die erste Teilung der Embryosack- 
mutterzellen vollkommen somatisch verlaufe. Später hat GusTarsson 
(1935) seine Ansichten hierüber geändert. Die in den Pollenmutterzellen 
haufig vorkommende Bildung von Restitutionskernen ist in den Embryo- 
sackmutterzellen unbekannt. Dies gibt Gustarsson Anlaß zu vermuten, 
daß die pseudohomöotypische Teilung eine Bedingung für die Entwicklung 
von diploiden Embryosäcken sei. 

Unsere Untersuchung bezweckte die Verfolgung der vollständigen 
Embryosackentwicklung bei den verschiedenen Hieracium-Arten. Bei 
vielen hat sich das Material als nicht hinreichend erwiesen. Darum be- 
gnügen wir uns, nur die Ergebnisse der Untersuchung von 5 Arten der 
Untergattung Archieracium und von nur einer der Untergattung Pilosella 
anzuführen. Wir erachten es für nötig, zu bemerken, daß wir uns in dieser 
Darlegung der von WINKLER (1908, 1920) eingeführten Terminologie 
bedienen. 

Charakteristisch für die Entwicklung der Embryosackmutterzellen der 
parthenogenetischen Archieracien ist das seltene Vorkommen von Teilungs- 
figuren. Diese Erscheinung, die von BERGMANN (1935) und GUSTAFSSON 
(1935) beschrieben wurde, konnten auch wir bei den von uns untersuchten 
Arten beobachten. Während wir sehr oft Embryosackmutterzellen mit 
Kern im Ruhestadium, in der Prophase, sowie Embryosäcke in 2- oder 
4kernigen Stadien beobachteten, konnten wir von den untersuchten Arten 
nur zweimal Teilungsfiguren bei H. murorum nachweisen. Der eine Fall 
ist in Abb. 57 wiedergegeben. Vergleicht man diese Abbildung mit 
Abb. 49, welch letztere eine Anaphase der Pollenmutterzellen derselben 
Art wiedergibt, so wird ersichtlich, daß die erste Teilung in der Embryo- 
sackmutterzelle mit demselben Stadium der Pollenmutterzelle überein- 
stimmt. Die Chromosomen sind gleichmäßig kontrahiert, und ihr Ver- 
halten ist vollkommen identisch mit demjenigen der in den Pollenmutter- 
zellen während der semiheterotypischen Teilung vorkommenden. Ein 
etwas späteres Stadium zeigt uns Abb. 58. Obwohl die meisten Chromo- 
somen schon verklumpt sind, treten nahe den Umrissen der beiden 
Anaphasenkerne einige klar hervor, deren Gestalt und Größe ein Beweis 
dafür ist, daß sie durch vorangegangene Äquationsteilung zustande 
gekommen sind. Dies beweist auch, daß die in Abb. 58 gezeigte Anaphase 
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kein daraus folgender Entwicklungszustand der semiheterotypischen 
Anaphyse ist. Die Vermutung liegt nahe, daB die Längsspaltung der 
Chromosomen eine Folge der pseudohomöotypischen Teilung (GusTaFsson 
1935) oder der Bildung von Restitutionskernen sei. Der Mangel an ein- 
gehenden Beobachtungen erlaubt keine weiteren SchluBfolgerungen. 
Bei H. vulgatum verläuft die Embryosackentwicklung auf die oben 
geschilderte Art. Mit Ausnahme der Kernteilung in den Embryosack- 
mutterzellen wurden auch hier alle Stadien von den zweikernigen bis zum 
vollständig entwickelten Embryosack beobachtet. Gewöhnlich entwickelt 
sich der Embryo aus der diploiden 
Eizelle, doch beobachtete man in 
verhältnismäßig selteneren Fällen 
Embryobildung nicht nur von der 
Eizelle ausgehend, sondern auch aus 
einer der beiden Synergiden. In 
solchen Fällen fand man, daß sich 
in dem Embryosack zwei Embryo- 
nen entwickelten. Ein seltener Fall ! 
wird in Tafel I, Abb. 6 gezeigt, wo | 
sich gleichzeitig aus der Eizelle und | 
den Synergiden gut entwickelte Em- è 
bryonen bilden. Dies ist ein Beweis \ 
hierfür, daß in diesem Fall somati- 





sche Parthenogenese sowie somatische 
Apogamie vorkommen. Bis jetzt wur- 
den Synergidenembryonen nur bei eini- 
gen diploid parthenogenetischen Pflan- 
zen, Alchemilla (MuRBEcK 1902), Bur- 


Abb.58. 


Abb. 57—58. Embryosackmutterzellen 
von H. murorum, die eine in semihetero- 
typischer Anaphase (57) und die andere 
in Anaphase nach der stattgefundenen 


Abb. 57. 


Equationsteilung (58). Vergr. etwa 


mannia (ERNST und BERNARD 1912) 800mal. 


u.a. beobachtet. Für den von HoLnm- 
GREN (1919) bei Hupatorium glandulosum beschriebenen Fall von Polyem- 
bryonie bleibt eszweifelhaft (ROSENBERG 1930), ob der beobachtetekleinere 
Embryo nicht nur eine Sprossung des Suspensors des großen legitimen 
Embryos sei. In Zusammenhang damit wollen wir hervorheben, daß in 
dem bei H. vulgatum beschriebenen Fall der Suspensor jedes einzelnen 
Embryos in den serialen Schnitten dieser Samenanlage deutlich hervortritt. 
Ein sonderbarer Fall von aposporer Entwicklung wurde an H. ramo- 
sum (2n = 27) beobachtet. Auch hier entwickelt sich der Embryosack 
gewöhnlich aus der Embryosackmutterzelle. Bei den meisten Samen- 
anlagen degenerieren die Embryosäcke nach vollendeter Entwicklung. 
Die Degeneration kann jedoch viel früher, d. h. wenn der Embryosack 
noch im Zweikern-, bzw. Vierkernstadium ist, zutage treten. In solchen 
Samenanlagen mit degenerierten Embryosäcken ireten die Nucellar- 
gewebe dicht aneinander, wodurch die Embryosackhöhle eingeengt wird. 
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Abb. 59. Abb. 60. 


-60. Samenanlage von 77. ramosum, in welcher 
nach der vollendeten Degeneration des echten Embryo- 


ch eine Chalazalzelle als Embryosackinitiale ent- 
In Abb. 59 Vergrößerung 45mal und in Abb. 60 
Vergr. 450mal. 





Solche Embryosäcke bilden keine Samen, und etwa 60% der Samen- 
Mit Abschluß der beschriebenen Degenerations- 
erscheinungen drängt sich in manche Samenanlagen von der Chalaza- 
Region in die Höhle eine der Embryosackmutterzelle ähnelnde Zelle, 
die von einer Reihe junger nucellusartig gestalteter Zellen umringt ist 
(Abb. 59, 60). Solch eine Zelle entwickelt sich allmählich zu einer Em- 
bryosackinitiale (Tafel I, Abb. 5). Daraus ist zu ersehen, daß hier eine 
apospore Embryosackentwicklung zustande kommt. Es ist bemerkens- 


wert, daß in allen ähn- 
lichen Fällen von apo- 
sporer Entwicklung die 
Zelle, die den Anstoß 
dazu gibt, von denjeni- 
gen Stellen der Samen- 
anlageherrührt, die sich 
in der Nähe der Em- 
bryosackhöhlebefinden. 
Einige Hinweise für das 
Wesen dieser Zellen ge- 
ben die Beobachtungen 
in den früheren Stadien 
der Embryosackent- 
wicklung von H. ramo- 
sum. Sowird in Abb.61 
eine junge Samenanlage 
dieser Art angeführt, in 
welcher die Embryo- 
sackmutterzelle sehr 
deutlich zutage tritt. 
Unmittelbar daneben, 
wie auch in der Nähe 


der Chalaza, befinden sich Zellen, die sich merklich von den anderen 


der Samenanlage unterscheiden. Gleichzeitig weisen diese 


Zellen eine bedeutende morphologische Ähnlichkeit mit der Em- 
Ebenso wie die Embryosackmutterzelle sind 
auch diese Zellen ziemlich groß, haben verhältnismäßig große Kerne 
und sind plasmareich. Die übermäßige „Hydration‘ des Kernes in der 
imbryosackmutterzelle, die GUSTAFSSON (1935) zufolge einer für die 
apomiktischen Archieracium-Arten charakteristische Erscheinung ist, 
kommt auch bei dieser Gruppe von Zellen vor. 
zieht, daß sich die Zelle in dem aposporen Embryosack entwickelt und 
sich in der Samenanlage der Nachbarschaft dieser Zellengruppe befindet, 
so liegt die Frage nahe, ob diese Zelle nicht zur genannten Zellengruppe 


Wenn man in Betracht 


In Zusammenhang damit entsteht die Frage, ob die Nachbar- 


schaft dieser Zellen mit der Embryosackhöhle nicht der Grund für die 
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apospore Embryosackentwicklung sei, oder ob die Ursache in der inneren 
Veranlagung dieser Zelle zur aposporen Entwicklung liege. 

Bei dieser Art ist ebenfalls eine Embryoentwicklung von der Eizelle 
wie von einer der Synergiden beobachtet worden (Abb. 62). 

Den bei H.ramosum beschriebenen Fällen von aposporer Embryo- 
sackentwicklung ähnliche wurden auch bei H.canadense beobachtet. 
Es scheint aber, daß bei dieser Art eine andere Embryoentwicklung 
vor sich geht, woran sich auch die nahe der Mikropyle befindlichen 
Integumentzellen beteiligen. Es wurde beobachtet, daß eine oder mehrere 
solcher Zellen stark anwachsen und durch ihre Teilung eine einem Em- 
bryo ähnelnde Zellengruppe bilden, welche den degenerierten Embryo- 
sack allmählich verdrängte. Es entstehen dadurch wechselnde Bilder, 





Abb. 61. Abb. 62. 


Abb. 61—62. H.ramosum. Junge Samenanlage (61). Vergr. etwa 250mal. 
Embryosack mit 2 Embryonen (62). Vergr. etwa 60mal. 


und es ist schwer zu entscheiden, ob es sich hier um eine apospore 
Embryosackentwicklung oder um einen Embryo nucellaren Ursprungs 
handelt. 

Die Embryosackentwicklung bei H. marmoreum ähnelt derjenigen, 
die für Antennaria charakteristisch ist. Der Embryo entwickelt sich 
aus einer Eizelle, die einen diploiden Chromosomensatz enthält. Sehr 
häufig degenerieren die vorgeschrittenen Embryosäcke, ohne einen 
Samenansatz zu geben. In gewissen Fällen waren wir imstande, Em- 
bryosäcke zu sehen, in denen der Eiapparat samt den Antipoden de- 
generierte (Tafel I, Abb. 8). Der sekundäre Kern aber teilt sich weiter 
und bildet das Endosperm. Auf diese Weise läßt sich die Bildung der 
oft vorkommenden normal aussehenden keimunfähigen Samen erklären. 

Außer bei der Untergattung Archieracium wurde die Embryoentwick- 
lung auch bei H. pilosella untersucht. Es ist uns gelungen, den voll- 
ständigen Verlauf dieser Entwicklung festzustellen. Einige sehr inter- 
essante Erscheinungen deuten auf die Weise der Embryoentwicklung 
dieser Art hin. So sind z. B. die Fälle, die auf nucellare Polyembryonie 
hinweisen, sehr bemerkenswert. Abb. 10a (Tafel I) gibt den Embryosack 
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mit dem Teil eines Embryos wieder, der unmittelbar unter der Mikropyle 
liegt, dort, wo die Eizelle ihre Stelle hat. Am unteren Ende aber ist ein 
zweiter Embryo zu sehen. Wie diese Abbildung zeigt, geht der Suspensor 
des zweiten Embryos deutlich von dem Nucellus des antipodalen Teiles 
des Embryosackes aus. In Abb. 10b (Tafel I) ist ein zweiter Schnitt 
desselben Embryosackes wiedergegeben, in welchem ein dritter Embryo 
zu sehen ist, dessen Suspensor von den nucellaren Zellen des mittleren 
Teiles des Embryosackes ausgeht. Einén anderen Fall von Polyembryonie 
bei H. pilosella, wo zwei Embryonen in dem Embryosack zu sehen sind, 
zeigt Abb. 9 (Tafel I). 

Einen ähnlichen Fall bei H. excellens teilt ROSENBERG (1908) mit. 
Neben dem normal entwickelten Embryo wurde in demselben Embryo- 
sack ein zweiter beobachtet, von dem RosENBERG jedoch vermutet, 
daB er auf endospermalen Ursprung zuriickzufiihren sei. Er nimmt an, 
daB sich die Polkerne nicht verschmolzen haben, und daB sich aus 
dem einen der überzählige Embryo entwickelt hat. Neuerdings verwarf 
ROSENBERG (1930) diese Vermutung, indem er annahm, daß die Poly- 
embryonie in diesem Fall durch gleichzeitige Entwicklung von mehreren 
aposporen Embryosäcken zustande käme, deren Grenzen schwer er- 
kennbar sind, so daß manche Embryonen den Anschein erwecken, als 
seien sie aus dem Endosperm entstanden. 

Wir glauben, daß es sich in den von uns beobachteten Fällen nicht 
um Verknickung mehrerer Embryosäcke handle. Tatsächlich sind die 
in ihrer Entwicklung vorgeschrittenen Embryosäcke gefaltet, so daß Teile 
des Nucellargewebes in die Embryosackhöhle hineinreichen. Dies er- 
weckt den Anschein, als ob die Embryosackhöhle aus mehreren Teilen 
zusammengesetzt sei. Der Umstand jedoch, daß die den Embryosäcken 
mit mehreren Embryonen benachbarten Samenanlagen ebenso gefaltet 
sind, obwohl sie nur einen legitimen Embryo enthalten, veranlassen uns, 
ROSENBERGs Vermutung nicht beizustimmen. 

Bei dieser Art jedoch wurden von uns Bilder beobachtet, die tat- 
sächlich den Eindruck machen, als seien die entsprechenden Embryonen 
endospermalen Ursprungs. ROSENBERG (1908) weist darauf hin, daß 
der Embryosack der Pilosella-Arten sehr oft degeneriert, woraus gefolgert 
werden könne, daß die Meiosis in der Embryosackmutterzelle unregel- 
mäßig verlaufe. Es ist nicht ausgeschlossen, daß hier, wie bei H. mar- 
moreum (Tafel I, Abb. 8), der sekundäre Kern nicht degeneriert. Es ist 
von uns beobachtet worden, daß der sekundäre Kern in den Embryo- 
säcken, die keine Embryonen enthalten, sich teilt und die Embryosack- 
höhle sich mit Endosperm ausfüllt, das später degeneriert. Diese De- 
generation geht derart vor sich, daß die Endospermkerne allmählich 
verschmelzen, wobei oft sehr große Chromatinklumpen entstehen. In 
seltenen Fällen wurde beobachtet, daß sich parallel mit diesen Dege- 
nerationserscheinungen im Endosperm Nester von Embryonalgewebe 
bilden, die die Gestalt von Embryonen annehmen (Tafel I, Abb. 7). 
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Die Ergebnisse dieser Untersuchungen zeigen sehr interessante Er- 
scheinungen bei der Mikrosporogenese der apomiktischen Hieracium- 
Arten. Der vollkommen verschiedene Verlauf der Kernteilung in den 
Pollenmutterzellen bei ein und derselben Pflanze mancher Arten ist 
auffallend. Eigenartig sind die bei H.vulgatum beobachteten Ab- 
weichungen vom normalen Meiosisverlauf dieser Art. So sind außer 
der für diese Art charakteristischen Levigatum-Meiosis Fälle beobachtet 
worden, die auf den Boreale-Typ deuten. Interessant sind auch die Fälle, 
wo die Chromosomen sich schon während der Diakinese der Länge nach 
spalten. Bei allen diesen Fällen sind wir geneigt, die Ursachen in der 
Nichtübereinstimmung zwischen der Tapetum- und Pollenmutter- 
zellenentwicklung zu suchen, die durch die Verzögerung in der Pollen- 
mutterzellenentwicklung oder die Beschleunigung der Tapetumentartung 
zustande kommt. In Zusammenhang damit ist zu bemerken, daß für 
Hieracium das Vorkommen einer pseudohomöotypischen Teilung nicht 
beobachtet worden ist. Es scheint jedoch, daß die von CHRISTOFF und 
Pororr (1933) beobachteten Erscheinungen in der Meiosis von H. fo- 
liosum identisch mit der von Gustarsson (1934—1935) beschriebenen 
pseudohomöotypischen Teilung für Taraxacum sind. Auch unsere dies- 
bezüglichen Beobachtungen bei H. vulgatum sprechen zugunsten solcher 
Vorkommnisse. Bei Hieracium liegen wenigstens für die von uns ge- 
machten Beobachtungen gewisse Beweise vor, die die pseudohomöo- 
typische Teilung als eine Folge der Tapetumentartung bestätigen. 

In bezug auf die Erscheinungen, die in den Embryosackmutterzellen 
der apomiktischen Archieracien vorkommen, ist man nicht ganz im 
klaren. Nach Gustarsson (1935) besteht keine Ähnlichkeit zwischen 
den Vorgängen, die die Mikro- bzw. die Makrosporogenese dieser Arten 
begleiten. Wir sind jedoch nicht derselben Meinung. Wir haben schon 
öfters darauf hingewiesen, daß Teilungsfiguren in den Embryosackmutter- 
zellen dieser Arten zu selten beobachtet worden sind, als daß sich ein 
Schluß daraus ziehen ließe. Trotzdem behauptet BERGMANN (1935) auf 
Grund seiner Untersuchungen an einer apomiktisch sich entwickelnden 
Form von H.umbellatum, daß die Teilung in der Embryosackmutter- 
zelle vollkommen somatisch sei. Zu diesem Schluß gelangte er auf Grund 
seiner Beobachtungen der Chromosomengestalt während der Prophase. 
Es ist aber zu bemerken, daß mitotisch aussehende Prophasen oft auch 
in den Pollenmutterzellen der apomiktischen Arten von Hieracium vor- 
kommen. Außerdem zeigen unsere Untersuchungen von H. murorum, 
daß die Chromosomen in einigen Embryosackmutterzellen in Gestalt 
und Verhalten während der ersten Teilung große Ähnlichkeit mit den- 
jenigen in den Pollenmutterzellen aufweisen. Bei dieser Art kann die 
Ähnlichkeit zwischen den Vorgängen in den Pollenmutterzellen und den 
Embryosackmutterzellen als sicher festgestellt gelten, was andererseits 
darauf hindeutet, daß die von GUSTAFSSON aufgestellte Behauptung von 
der Unabhängigkeit dieser Vorgänge jedenfalls nicht allgemein gültig ist. 
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Zusammenfassung. 


1. Es sind 15 Arten der Gattung Hieracium zytologisch untersucht 
und ihre Chromosomenzahl aus der Kernteilung in den Pollenmutter- 
zellen, wie aus den Zellen der Wurzelspitzen ermittelt worden. In man- 
chen Pollenmutterzellen einzelner Pflanzen von H.canadense ist die 
Boreale-, in anderen die Levigatum-Meiosis beobachtet worden. Dieser 
Zustand findet sich auch bei H. vulgatum. Bei dieser Art kommen auBer- 
dem in manchen Pollenmutterzellen eine pseudohomöotypische Kern- 
teilung wie auch eine pseudoillyricumähnliche Meiosis vor. Bei H. pul- 
monarioides wie bei H. echioides wurden Pollenmutterzellen mit Chro- 
mosomen beobachtet, die in den verschiedenen Zellen nicht gleiche Ge- 
stalt haben. So kommen z. B. Pollenmutterzellen mit länglichen, den 
somatischen ähnlichen Chromosomen und solche vor, die vollständig 
rundlich aussehen, oder alle möglichen Übergänge dazwischen aufweisen. 

2. Auf Grund vergleichender Untersuchungen in den Pollenmutter- 
zellen und Tapetenzellen von geschlechtlich und apomiktisch sich fort- 
pflanzenden Hieracium-Arten gelangte man zu der Annahme, daß 
zwischen der Tapetumentartung und den auffallenden meiotischen Vor- 
gängen in den Pollenmutterzellen der apomiktischen Hieracien ein Zu- 
sammenhang bestehe. 

3. Bei 5 Arten der Untergattung Archieracium und bei einer Art der 
Untergattung Pilosella ist die Embryosackentwicklung untersucht worden. 
Es wurde festgestellt, daß manchmal bei H. murorum die erste Kern- 
teilung in der Embryosackmutterzelle ähnlich der in den Pollenmutter- 
zellen verlaufe. Bei H. vulgatum und H.ramosum sind Fälle beobachtet 
worden, die auf gleichzeitiges Vorkommen von somatischer Partheno- 
genese und somatischer Apogamie hindeuten. Es sind z.B. in ein und 
demselben Embryosack Embryonen beobachtet worden, die aus der 
Eizelle, wie auch solche, die aus einer oder beiden Synergiden ent- 
stammten. Es sind Hinweise darauf vorhanden, daß bei H. ramosum 
und vielleicht auch bei H.canadense eine apospore Entwicklung statt- 
finde. Es wurden zytologische Beweise erbracht, die das Vorkommen 
von nucellarer Polyembryonie wie auch von endospermaler Embryo- 
entwicklung bei H. pilosella bestätigen. 
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Erklärungen der Abbildungen auf Tafel I. 


Die Aufnahmen 1, 2, 3 und 4 wurden mit einem Zeiss Apochr. 2 und Okular 7 x, 
die Aufnahmen 5 und 8 mit Zeiss Apochr. 4 und Okular 10x, die Aufnahme 6 mit 
Zeiss Apochr. 16 und Okular 15x und die Aufnahmen 7, 9, 10a und 10b mit Zeiss 
Apochr. 8 und Okular 7 x, hergestellt. Dementsprechend haben die Abb. 1, 2, 3 
und 4 eine Vergrößerung von 550mal, die Abb.5 und 8 eine Vergrößerung von 
300mal, die Abb. 6 eine Vergrößerung von 110mal und die Abb. 7, 9, 10a und 10b 
eine Vergrößerung von 140mal. 

Abb. 1. H. vulgatum. In dem oberen Antherenfach befinden sich die Pollen- 
mutterzellen im Bukettstadium, während in dem unteren sich die Pollenmutterzellen 
im Restitutionsstadium bzw. in Interkinese befinden. 

Abb. 2. H. vulgatum. Pollenmutterzellen in spiremähnlicher Prophase. 

Abb. 3. H. vulgatum. Pollenmutterzellen in semiheterotypischer Anaphase. 

Abb. 4. H. vulgatum. Pollenmutterzellen in pseudohomöotypischer Metaphase. 

Abb. 5. H.ramosum. Aposporer Embryosack in Vierkernstadium, wobei nur 
zwei Kerne im Fokus sind. 

Abb. 6. H. vulgatum. Embryosack mit drei Embryonen. 

Abb. 7. H. pilosella. Embryosack mit Embryonen, die einen endospermalen 
Ursprung haben. 

Abb. 8. H. marmoreum. Embryosack, in welchem der Eiapparat und die Anti- 
poden in Degeneration begriffen sind. 

Abb. 9. H. pilosella. Embryosack mit zwei Embryonen. 

Abb. 10a und 10b. H. pilosella. Zwei Schnitte eines Embryosacks, drei Em- 
bryonen enthaltend. 











(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut fiir Biologie, 
Abteilung von WETTSTEIN, Berlin-Dahlem.) 


DER EINFLUSS EINIGER SCHWERMETALLSALZE 
(Zn, Cd, Mn, Fe) AUF DIE CHEMISCHE ZUSAMMENSETZUNG 
VON ASPERGILLUS NIGER :. 


Von 


GERHARD SCHULZ. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. Mai 1937.) 


I. Einleitung. 

Es steht heute fest, daß Aspergillus niger zum Wachstum außer den 
schon seit jeher als Nährstoffen bekannten Elementen auch geringe 
Mengen einiger Schwermetalle braucht. STEINBERG, BORTELS, ROBERG 
u. a. haben nachgewiesen, daß Eisen und Zink für den Pilz unentbehrlich 
sind; WoLFF und EMMERIE gelang der Nachweis der Unentbehrlichkeit 
des Kupfers; und neuerdings hat STEINBERG gezeigt, daß auch Mangan 
wenigstens für die Sporenbildung und Säureproduktion notwendig ist. 
Unter den Schwermetallen, für die eine Unentbehrlichkeit bisher nicht 
nachgewiesen ist, gibt es solche, die nur giftig wirken, also in allen Kon- 
zentrationen die Entwicklung hemmen, und solche, die zwar in größeren 
Mengen giftig sind, in gewissen Konzentrationen aber das Wachstum 
deutlich fördern. Unser Wissen über die Wirkung der Schwermetalle 
auf den Stoffwechsel des Pilzes ist noch sehr unvollkommen. Was das 
Eisen anbelangt, so dürfen wir annehmen, daß seine Notwendigkeit 
auf seiner allgemeinen Bedeutung für die Atmung (Hämineisen) beruht. 
(Eine Bedeutung des Eisens für die Nitratreduktion — vgl. WARBURG 
und NEGELEIN — konnte GoLLMIcK bei Aspergillus niger nicht nach- 
weisen.) Von den anderen Metallen wissen wir nicht so genau, wie sie 
in das Stoffwechselgetriebe eingreifen. Man nimmt an, daß Zink und 
Kupfer ähnlich wie das Eisen als „Biokatalysatoren‘‘ wirken. Kupfer 
ist für die Bildung des schwarzen Sporenfarbstoffes notwendig (BORTELS, 
RoBERG); es handelt sich dabei nach BORTELS und GOLLMICK um einen 
Oxydationsvorgang, der durch Kupfer katalysiert wird. Geringe Mengen 
Kupfer sind aber schon notwendig, wenn die Entwicklung des Pilzes 
überhaupt in Gang kommen soll. Worauf das beruht, wissen wir noch 
nicht. Am besten untersucht ist die Wirkung des Zinks. Doch lassen 
auch hier die Ergebnisse noch viel zu wünschen übrig: Die Feststellung, 
daß Aspergillus niger unter dem Einfluß von Zinksulfat ökonomischer 
arbeitet, d.h. den verbrauchten Zucker der Nährlösung besser ausnutzt 


1 Dissertation der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen Fakultät der Friedrich- 
Wilhelms-Universität zu Berlin. 
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(Ono u.a.), gestattet wohl Vermutungen über die Aktivierung oder 
Hemmung bestimmter Enzymkomplexe, sagt aber noch nichts iiber die 
tatsächlichen Vorgänge. Auch aus Untersuchungen über die Beein- 
flussung der Atmung durch Zink (Kosınskı, BUROMSKY u.a.) lassen 
sich keine weitgehenden Schliisse über den in Gang gesetzten Stoff- 
wechselmechanismus ziehen; Buromsky fand z.B., daß die Atmung 
je nach der gereichten Stickstoffquelle durch Zinksulfat sowohl gefördert 
als gehemmt werden kann. Tiefere Einblicke in die Abänderung des 
Stoffwechselgeschehens eröffnen Ermittlungen über die Art und Menge 
der von dem Pilz gebildeten organischen Säuren, besonders wenn man 
gleichzeitig die Atmung und die Ökonomie des Zuckerverbrauchs berück- 
sichtigt. WassıLJEew (1935), der in dieser Weise gearbeitet hat, kommt 
auf Grund seiner Untersuchungen zu dem Schluß, daß Zink nicht un- 
mittelbar wie ein Reizstoff auf das Protoplasma wirkt. Er stellt fest, 
daß Zink die Bildung und den Verbrauch der in den Kulturen auftretenden 
Säuren beeinflußt, und sieht darin die spezifische Wirkung des Zinks. 
Ein ganz anderer Weg zur Erforschung der Schwermetallwirkung ist 
schließlich von KANTER, PORGES u. a. gegangen worden, indem 
sie die Auswirkung der Metalle auf die chemische Zusammensetzung 
der Myzelien untersuchten. Aus den Angaben von PoRGEs, der die 
Analyse des Myzels am gründlichsten durchgeführt hat, geht hervor, 
daß unter dem Einfluß von Zinksulfat die energiereichen Fette und die 
im Stoffwechsel leicht verwendbaren Zucker und Hemizellulosen erheblich 
vermehrt werden, während der Stickstoffgehalt sinkt und die als ,,Zellu- 
losen‘‘ bezeichnete Fraktion unverändert bleibt. KAUFFMANN-CosLA 
und BRÜLL fanden in Myzelien, die auf zinkhaltiger Nährlösung ge- 
wachsen waren, zwar auch mehr ,,Lipide“ und Stickstoff als in den 
Vergleichsmyzelien, die ohne Zink gezüchtet worden waren, aber auch 
mehr Zellulosen und weniger Monosen. 

Die folgenden Untersuchungen sollten einen Beitrag liefern zur 
Klärung der Frage nach der Wirkungsweise der Schwermetalle auf 
den Stoffwechsel von Aspergillus niger, indem sie die Ermittlungen von 
PoRGEs über die Wirkung des Zinks auf die chemische Zusammensetzung 
des Pilzes auf andere Schwermetalle ausdehnten. Dabei wurde die 
Auswahl der zu untersuchenden Metalle bestimmt durch ihr allgemein 
chemisches Verhalten, also durch die Stellung im periodischen System 
der Elemente, weil gleichzeitig ermittelt werden sollte, ob sich etwaige 
Ähnlichkeiten in stoffwechselphysiologischer Hinsicht mit Ähnlichkeiten 
des chemischen Verhaltens in Einklang bringen lassen. 


II. Arbeitsweise. 


Die zu fast allen Versuchen verwendete Nährlösung hatte folgende Zusammen- 
setzung: 1000 ccm destilliertes Wasser; 100g Traubenzucker (gereinigt Kahl- 
baum); 10g Ammoniumnitrat; 5g primäres Kaliumphosphat; 2,5g MgSO, + 
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7 H,0. Diese Lösung enthielt die zur Bildung eines normalen Myzels notwendigen 
Mengen Fe, Zn, Cu und Mn in hinreichenden Mengen. Für den Zweck dieser Unter- 
suchungen ist es nicht notwendig, die Menge dieser Verunreinigungen genau zu 
kennen. Deswegen konnte von einer mit manchen Nachteilen verbundenen Rei- 
nigung der Nährlösung (vgl. ROBERG, STEINBERG u.a.) und Wiederzuführung von 
bekannten Mengen der unentbehrlichen Metalle abgesehen werden. Zur chemischen 
Untersuchung wurden Myzelien verwendet, die in 2 Liter fassenden ERLENMEYER- 
Kolben aus Jenaer Glas 20 mit je 300 cem Nährlösung nach reichlicher und gleich- 
mäßiger Beimpfung mittels Sporenaufschwemmung innerhalb von 7 Tagen bei 
30° im Dunkelthermostaten herangewachsen waren. 

Die Analyse der Myzelien erfolgte in demselben Arbeitsgange, den PoRGEs im 
Anschluß an Waxksman und STEVENS innehielt. Im einzelnen verlief die Auf- 
arbeitung folgendermaßen: Die Pilzdecken wurden sorgfältig gewaschen, zwecks 
Zerstörung der Enzyme 1/, Stunde lang in einem Trockenschrank bei etwa 98° 
gehalten, getrocknet (zuerst bei 70, dann bei 100°) und in Reibschalen zerrieben. 
Von dem bis zur Gewichtskonstanz getrockneten Pulver wurden etwa 10 g genau 
ausgewogen und 30 Stunden im Soxhlet mit wasserfreiem Äther (,,iiber Na destil- 
liert‘“, KAHLBAUM) behandelt. Nach Ermittlung des ätherlöslichen Anteils (durch 
Abdestillieren des Äthers und Wägen) wurde das Pulver in 500 cem fassende Becher- 
gläser gebracht und 4mal hintereinander mit je 100 ccm 95 %igen Alkohols 1/, Stunde 
auf dem Wasserbade gekocht und heiß durch Glasfiltertiegel (Schott und Gen., 
G 4) filtriert. Teile des Filtrates dienten zur Bestimmung der Zucker, des Stick- 
stoffes, des Gehaltes an gelöster Substanz und an Asche. Da sich beim Erkalten 
des Auszuges eine lockere Ausflockung bildeten, erfolgte die Auffüllung im MeB- 
kolben und die Entnahme der zu den quantitativen Bestimmungen benötigten Teile 
bei etwa 40°. Zur Ausführung der Zuckerbestimmungen wurde der Alkohol ver- 
trieben und der Rückstand mit Wasser aufgenommen. Der von der Alkoholbehand- 
lung in dem Filtertiegel zurückgebliebene Rückstand wurde wieder in das Becher- 
glas gebracht, getrocknet, 24 Stunden lang mit 200 ccm Wasser von Zimmer- 
temperatur behandelt und durch ein gehärtetes Filter (Schleicher und Schüll 
Nr. 575) filtriert. Im Filtrat wurden gelöste Substanz, Asche, Zucker und Stickstoff, 
bestimmt, der Rückstand mit 150 ccm Wasser verrührt, 1 Stunde in strömenden 
Dampf (Dampftopf) gebracht und heiß durch ein gehärtetes Filter filtriert, das 
vorher getrocknet und gewogen worden war. Das Filtrat wurde in derselben Weise 
untersucht wie der Kaltwasserauszug, der Rückstand auf dem Filter gesammelt, 
getrocknet (mehrere Stunden bei 70°, bis zur Gewichtskonstanz bei 100°), nach 
Feststellung seines Gewichtes in 150 cem 2%iger Salzsäure aufgeschwemmt, 
5 Stunden lang in strömenden Dampf gestellt, heiß durch das schon zur Filtration 
des Heißwasserauszuges benutzte Filter filtriert, gut gewaschen, bei 70 und 100° 
getrocknet und gewogen. Die Filtration dauerte hier und häufig auch nach der 
Behandlung mit kaltem und heißem Wasser sehr lange. Deswegen wurde vorher 
zentrifugiert (3000—5000 Umdrehungen/Min.). Nach Untersuchung des mit dem 
Waschwasser vereinigten Filtrates (Zucker- und Stickstoffbestimmung) wurde 
2mal je 1 g des sorgfältig zerriebenen und getrockneten Rückstandes mit 10 ccm 
80%iger H,SO, behandelt, nach 2 Stunden mit je 150 cem Wasser verdünnt, 
5 Stunden unter dem Rückflußkühler gekocht, heiß durch getrocknete und ge- 
wogene ,,quantitative Filter filtriert und gut mit Wasser gewaschen. Die mit 
dem Waschwasser vereinigten Filtrate wurden der Zucker- und Stickstoffbestim- 
mung unterworfen, die Filter mit den Rückständen getrocknet und gewogen. Der 
eine der beiden Rückstände diente zur Bestimmung des N-Gehaltes, der andere 
wurde verascht. Wenn man die Summe des Aschegewichts und des berechneten 
Rohproteins (N x 6,25) von dem Gewicht des nach der Behandlung mit H,SO, 
gebliebenen Rückstandes abzieht, bleibt ein Rest, der im Anschluß an PorcEs 
auch in dieser Arbeit als Lignin bezeichnet wird (vgl. dazu S. 200). Da man zur 
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H,SO,-Behandlung nur 1 g des HCI-Rückstandes verwendet hat, muß man die bei 
der Untersuchung der Schwefelsäurefraktion erhaltenen Werte mit dem Gewicht 
des Salzsäurerückstandes multiplizieren, um die für 10 g Trockenmyzel geltenden 
Werte zu erhalten. 

Die Stickstoffbestimmungen wurden mit dem Mikrokjeldahlverfahren nach 
PrEGL ausgeführt (s. PREGL oder Handbuch der Pflanzenanalyse). Zur Bestim- 
mung der reduzierenden Zucker wurde das Verfahren nach LEHMANN-MAQUENNE- 
ScxooRL ! benutzt, das für die Extrakte geeigneter war als die Bestimmung nach 
BERTRAND, weil die Anwesenheit von Eiweißen oder anderen Kolloiden dabei nicht 
stört. Zur Hydrolyse der höheren Kohlehydrate wurden die Lösungen mit kon- 
zentrierter Salzsäure angesäuert, bis sie 2,5% HCl enthielten, und 3 Stunden unterm 
Rückflußkühler gekocht (,,Starkhydrolyse“). Vor Ausführung der Zuckerbestim- 
mung muß das Hydrolysat neutralisiert werden, weil ein Säureüberschuß den 
Alkalitätsgrad der FEHLınsschen Lösung verändern würde. Aus demselben Grunde 
müssen auch die sauren Filtrate nach der Salzsäure- und Schwefelsäurehydrolyse 
im Analysengang vor der Bestimmung ihres Zuckergehaltes neutralisiert werden. 
Um die Lösungen nicht zu sehr zu verdünnen, wurde zur Beseitigung des Säure- 
überschusses starke Natronlauge verwendet. Als Indikator diente ein kleines 
Stückchen Lackmuspapier. 

Die Titrationsazidität der gebrauchten Nährlösungen wurde in üblicher Weise 
mit 0,1 normaler Natronlauge (Indikator Phenolphtalein), die cH elektrometrisch 
mit Chinhydron ermittelt. 


Ill. Erläuterung der Tabellen und Abbildungen. 


Bei den im oberen Teil der Tabellen zusammengestellten Ergebnissen der Myzel- 
untersuchungen bedeuten sämtliche Zahlen Gramm, bezogen auf 10g Trocken- 
substanz; man braucht sie also nur mit 10 zu multiplizieren, um Prozentzahlen zu 
erhalten. Die Spalten „+ %‘ enthalten die Zu- bzw. Abnahme der betreffenden 
Fraktion bezogen auf 100 der Kontrolle. Hinsichtlich der einzelnen Auszüge ist 
zu beachten, daß sie nicht bestimmte, chemisch wohl definierte Körper enthalten, 
sondern jeweils Gruppen von Substanzen gleicher Löslichkeit umfassen. In Äther 
lösen sich: Fette, Phosphatide, wachs- und harzähnliche Stoffe usw. Alle diese 
Stoffe zusammen werden im Text manchmal kurz Fette genannt werden. Der N- 
Gehalt der Ätherauszüge war. so gering, daß er in die Tabellen nicht eingesetzt 
worden ist. Durch den Alkohol werden gelöst: Wachse, Harze, Pigmente, ein Teil 
der Zucker usw. In den wässerigen Auszügen sind vorhanden: Die Hauptmenge 
der Zucker, die wasserlöslichen Polysaccharide (Glykogen bzw. Pilzstärke), gewisse 
Eiweiße, organische Säuren, Aminosäuren, Salze usw. Ein ungefährer Einblick in 
die Zusammensetzung der herausgelösten Kohlehydrate wurde durch Wiederholung 
der Zuckerbestimmung nach starker Hydrolyse der Extrakte gewonnen. Alle 
Zuckerwerte sind Glukosewerte, d. h. es wurde der empirische Reduktionswert der 
Glukose zu Grunde gelegt, womit nicht behauptet werden soll, daß auch durchweg 
nur Glukose vorlag. Unter ,,Hemizellulosen“ ist der nach Behandlung des Warm- 
wasserrückstandes mit verdünnter Salzsäure gefundene, mit 0,9 multiplizierte Zucker 
verstanden. Die Größe des von HCl gelösten Anteiles (‚Salzsäureauszug‘ der 
Tabellen) ist durch Rechnung (Subtraktion der Rückstände) ermittelt, ebenso der 
„Schwefeisäureauszug“. Der nach dem Aufschluß des HCI-Rückstandes mit Schwe- 
felsäure gefundene Reduktionswert, multipliziert mit 0,9, wurde im Anschluß an 
Porszs als ,,Zellulose‘ in die Tabellen eingesetzt. Das wird besonders deswegen 
überraschen, weil wir wissen, daß die Zellwände der meisten Pilze — und auch die 
der Askomyzeten — nicht aus Zellulose bestehen. PorGEs übernahm das Aufschluß- 


1 Handbuch der Pflanzenanalyse, Bd. 2, S. 786. 
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verfahren von WAKSMAN und STEVENS, die es bei der Aufarbeitung von Torf sicher 
mit Zellulose zu tun hatten. Ich behalte die Bezeichnung ,,Zellulose‘ zur Kenn- 
zeichnung dieser Fraktion bei; doch sei betont, daß damit nichts über die tatsächliche 
Natur der Zellwände unseres Pilzes ausgesagt sein soll. Der chemische Aufbau der 
Pilzmembranen ist noch nicht restlos geklärt. Nach zahlreichen mikro- und makro- 
chemischen Untersuchungen kann kein Zweifel darüber bestehen, daß die Mem- 
branen der höheren Pilze Chitin enthalten (van WissELINGH, F. von WETTSTEIN, 
WINTERSTEIN, IWANOFF, BEHR, SCHMIDT u. a.). Noch nicht ganz sicher ist jedoch, 
ob neben dem Chitin noch andere Membranstoffe an dem Aufbau der Zellwände 
beteiligt sind. PRINGSHEIM und KRÜGER weisen darauf hin, daß ,,die Ausbeute bei 
der Chitindarstellung aus Pilzen bisher nur 3—6% der lufttrockenen Substanz 
betrug, während die gesamte Zellwandsubstanz der höheren Pilze auf 20—45% 
geschätzt wird“ 1, und betrachten das Chitin als ‚eine Art Inkrustation“. Auch für 
Aspergillus niger ist es wahrscheinlich, daß die Membranen außer Chitin erhebliche 
Mengen anderer Stoffe enthalten. Jedenfalls erhielt Iwanorr bei der Untersuchung 
der Zellwände dieses Pilzes nach der Behandlung mit konzentrierter HC] nur 20 bis 
30% salzsaures Glukosamin. Welcher Natur der Stoff ist, der mit dem Chitin 
zusammen die Membran der höheren Pilze aufbaut, steht noch nicht fest. Zellulose 
dürfte es nach den Untersuchungen von WissELINGH und WETTSTEIN nicht sein. 
Jedoch wurden Kohlehydrate in den Wänden höherer Pilze makrochemisch wieder- 
holt nachgewiesen. PROSKURIAKOW z.B. hat in den Zellwänden von Lactarius 
volemus zwei Polysaccharide gefunden, deren letztes Hydrolyseprodukt Glukose war; 
und TANRET hat aus verschiedenen Basidiomyzeten und Askomyzeten (darunter 
auch Aspergillus glaucus) einen Stoff dargestellt, den er für eine Verbindung von 
Chitin mit einem Kohlehydrat (,,Fungose“) hält (s. ZELLNER S. 130). — Was in die 
Tabellen als ,, Lignin‘‘ eingesetzt ist, geht aus dem methodischen Teil hervor (S. 198). 
Auch die Bezeichnung dieser Fraktion ist anfechtbar, weil es bisher nicht gelungen 
ist, Lignin in der Membran der Pilze einwandfrei nachzuweisen. Der Aschegehalt 
des Schwefelsäurerückstandes ist so gering (2—8 mg), daß er den durch Subtraktion 
erhaltenen „Lignin“-Wert kaum verändert. Er ist meistens in die Tabellen gar 
nicht 

Der in dieser Arbeit befolgte Arbeitsgang zur Ermittlung der chemischen 
Zusa ung der Myzelien hat seine Mängel. Unbefriedigend ist vor allem, 
daß man nicht gen genau weiß, mit welchen Stoffen man es in den einzelnen Fraktionen 
zu tun hat. Wenn trotzdem in dieser Weise gearbeitet wurde, so geschah es des- 
wegen, weil nicht nur ein Teil des Stoffwechsels erfaßt, sondern das Myzel in seiner 
Gesamtheit möglichst weitgehend zerlegt werden sollte. Einer Gesamtanalyse 
aber sind von vornherein gewisse Grenzen gesetzt. Denn es ist wohl möglich, bei 
der Untersuchung von Organen oder Organismen einzelne Substanzen unter Ver- 
nachlässigung der anderen herauszugreifen und einer qualitativen und quantitativen 
Bestimmung zu unterwerfen, einen Trennungsgang aber, der etwa einer Aschen- 
analyse vergleichbar wäre, gibt es leider für organische Körper noch nicht. Man 
muß sich damit begnügen, die Substanz mit Hilfe verschiedener Lösungsmittel in 
Gruppen von Stoffen gleicher Löslichkeit zu zerlegen und diese durch geeignete 
Bestimmungen weiter aufzuteilen. Gewiß wäre es wünschenswert gewesen, manche 
der Hauptfraktionen weiter zu unterteilen, als es geschehen ist. Eine eingehende 
Untersuchung und Bestimmung der Kohlehydrate etwa in der von LEHMANN und 
KERSTAN angegebenen Weise oder eine Auflösung des Gesamtstickstoffs in Amino-, 
Amid-N usw. hätten jedoch den ohnehin umfangreichen Analysengang so beträcht- 
lich erweitert, daß darauf verzichtet werden mußte. 

Zur Vermeidung falscher Schlüsse ist es notwendig, beim Vergleich verschiedener 
Myzelien nicht nur die Hauptfraktionen, also etwa den Alkohol- oder Kaltwasser- 


1 PRINGSHEIM u. KRÜGER: Handbuch der Pflanzenanalyse Bd. 3, 1, S. 77 (1932). 
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auszug insgesamt, zu beriicksichtigen, sondern auch ihre Teile. Denn da der Gesamt- 
auszug Stoffe von verschiedener physiologischer Bedeutung (EiweiBe, Zucker 
usw.) enthält, deren Stoffwechsel auf gleiche Anderungen der AuBenbedingungen 
verschieden reagieren kann, ist es möglich, daß die Größe des Gesamtauszuges unter 
veränderten Bedingungen gleich ist, während seine Teile voneinander abweichen 
(vgl. z.B. Tabelle 4: Heißwasserauszug der Kontrolle und von ,,+ Zn“). Aus 
diesem Grunde ist in den anschaulichen Darstellungen der Myzel 

(Abb. 1—4) die Größe der Gesamtauszüge gar nicht berücksichtigt. Die Abbildungen 
stellen in Form von nebeneinanderstehenden Säulen nicht Gruppen von Stoffen 
gleicher Löslichkeit dar, sondern Gruppen von chemisch gleichartigen Stoffen. 
Es sind dabei die reduzierenden Zucker des Alkohol-, Kaltwasser- und Heißwasser- 
auszuges zusammengefaßt, ebenso die Polysaccharide der wässerigen Auszüge 
(Differenz zwischen reduzierendem Zucker nach Starkhydrolyse und reduzierendem 
Zucker, multipliziert mit 0,9). Größerer Übersichtlichkeit wegen sind ferner in 
Abb. 1—3 alle N-Anteile zusammengefaßt und nach Multiplikation mit 6,25 als 
„Rohprotein‘‘ eingetragen. Die Verteilung der stickstoffhaltigen Stoffe auf die 
einzelnen Fraktionen ist den Tabellen zu entnehmen. Durch die Höhe der Säulen 
wird in Abb. 1 und 2 die Größe der betreffenden Stoffgruppe in Prozenten der 
Trockensubstanz, in Abb: 3 und 4 die Größe der Abweichungen von der Kon- 
trolle ausgedrückt. 

Der untere Teil der Tabellen enthält einige Werte, die einen kleinen Einblick 
in den Stoffhaushalt der Myzelien geben. Trockengewicht und Zuckerverbrauch 
sind auf 1 Liter Ausgangsnährlösung, die Titrationsaziditat auf 1 g Trockensubstanz 
bezogen. Der ökonomische Koeffizient ist das Verhältnis des vom Pilz verbrauchten 
Zuckers zu seinem Trockengewicht; er gibt also an, wieviel Gramm Zucker zum 
Aufbau von 1g Trockenmyzel gebraucht werden. 








IV. Ergebnisse. 


1. Zunächst war zu prüfen, wie weit sich die Befunde von PoRGEs 
mit unserem Stamm des Pilzes reproduzieren lassen. Es wurden also 
Kulturen aufgearbeitet, die möglichst genau nach den Angaben von 
POoRGES angesetzt und gehalten worden waren (Nährlösung: 100g 
Traubenzucker, 4g NaNO,, 1g K,HPO,, 0,5g MgSO, + 7 H,O, 0,02 g 
FeCl, im Liter; Temperatur 28°; Zinkgabe 0,01% ZnSO + 7H,0). Die 
Ergebnisse sind in Tabelle 1 mit den von PoRGEs unter diesen Bedingun- 
gen erhaltenen Werten zusammengestellt. Ein Vergleich der Kontrollen 
(„ohne Zink“) zeigt, daß nur der Ätherauszug, die wasserlöslichen N- 
Fraktionen und der Zellulosegehalt etwa gleich sind; dagegen erscheinen 
in dem eigenen Versuch der Heißwasserauszug, die Hemizellulose- und 
Ligninfraktion und der N-Gehalt des ganzen Myzels geringer, der Alko- 
holauszug, der Kaltwasserauszug und die Gesamtasche größer als bei 
PorGes. Besonders auffallend ist der hohe Aschewert der Alkoholfrak- 
tion des eigenen Versuchs. Aus Abb. 1 geht deutlich hervor, daß die 
beiden Myzelien in ihrer chemischen Zusammensetzung verschieden sind. 

Diese Abweichungen sind in erster Linie wohl darauf zurückzu- 
führen, daß PoRGES mit einem anderen Stamm des Pilzes gearbeitet 
hat; es ist ja bekannt, daß sich verschiedene Stämme von Aspergillus 
niger physiologisch verschieden verhalten (BERNHAUER u.a.). Die 
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Verschiedenheiten im ökonomischen Koeffizienten und in der Titrations- 
azidität der gebrauchten Nährlösung (Tabelle 1 unten) zeigen aber, daß 
der von PoRGEs benutzte Stamm sich in seinem Stoffwechsel von 
unserem unterscheidet. Daher können wir auf Grund der oben be- 
sprochenen und in Abb. 1 wiedergegebenen Tatsachen feststellen, daß 
Stämme mit verschiedenem Stoffwechsel auch in ihrer chemischen Zu- 
sammensetzung verschieden sind. 


Vergleichen wir nun noch in Tabelle 1 die Werte ,,mit Zn“ von 
PoRGEs mit den entsprechenden des eigenen Versuches. Eine etwa 
gleiche prozentische Veränderung gegenüber ‚ohne Zn‘ (siehe Spalte + %) 
wurde nur bei Lignin und Stickstoff erhalten. Der Aschegehalt wurde 
in beiden Versuchen durch Zn nicht 
verändert. Alle anderen Werte dagegen 
| weichen wesentlich ab. Dem Sinne nach 

(gleiches Vorzeichen) stimmen allenfalls 
noch der Ätherauszug, die Hemizellulosen 
(und der Salzsäureauszug insgesamt); 
1 dagegen steht einer Hemmung des Alko- 
holauszuges im eigenen Versuch eine 
2 Steigerung bei PORGES gegenüber, und 
andererseits einer beträchtlichen Steige- 


‘fil rung des HeiBwasserauszuges eine geringe 
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Hemmung im Versuch von PoRGESs. 
# À 4 Deutlich ist ferner der Unterschied im 
x: & E Zellulosegehalt. Während bei PorcEs 
Abb. 1. Zusammensetzung von zwei der Zinkzusatz auf die Bildung der 
verschiedenen Stämmen des Pilzes . s er 
(Werte von PoRGES weiß; eigene Zellulosen keinen Einfluß ausübt, ver- 
Bain eme). mehrt bei uns dieselbe Menge ZnSO, 
die Zellulosen um 42%. ZnSO, ver- 
ändert also die chemische Zusammensetzung verschiedener Stämme 
unseres Pilzes unter gleichen Bedingungen in verschiedener Weise, 
d.h. der Stoffwechsel physiologisch verschiedener Stämme wird durch 
die gleiche Menge Zink verschieden beeinflußt; das geht auch aus 
den physiologischen Werten der Tabelle (unten) hervor: Das Trocken- 
gewicht der Ernte steigt infolge des Zinksulfatzusatzes im eigenen 
Versuch auf das 5,7fache, bei PorRGES nur auf das 2,2fache; der 
ökonomische Koeffizient sinkt bei unserem Stamm stärker (fast um 
60%) als bei dem von PoRGES benutzten, wo er nur um 30% herab- 
gesetzt wird; die Titrationsazidität sinkt bei PORGES auf etwa die 
Hälfte, in unserem Versuch dagegen fast auf den vierten Teil. Die 
Feststellung verschiedener Wirkung des Zinks auf verschiedene Stämme 
des Pilzes steht im Einklang mit der Angabe WassıLsews!, daß ZnSO, 


1 WassıLJew: Biochem. Z. 278, 227. 
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Tabelle 1. 
Ergebnisse von PORGES Eigene Ergebnisse 
Ohne Zn| Mit Zn + % [Ohne Zn| Mit Zn + % 
Âtherauszug . . . . . . . 0,269 | 0,518 | + 93 | 0,299 | 0,747 | +150 
Alkoholauszug . . . . . . 1,135 | 1,290 | + 14 | 2,979 | 2,004 | — 33 
Reduzierende Zucker . . 0,154 | 0,154 | + 0 0,422 | 0,085 | — 80 
OS a 0,022 | 0,027 | + 23 | 0,037 | 0,040 | + 8 
BA NEA it à 0,004 | 0,007 | + 75 | 0,058 | 0,042 | — 28 
Kaltwasserauszug . . . . . 0,523 | 0,884 | + 69 | 0,830 | 0,918 | + 11 
Reduzierende Zucker . . 0,045 | 0,042 | — 7 0,072 | 0,024 | — 67 
Reduzierende Zucker nach 
Starkhydrolyse. . . . — — _ 0,173 | 0,198 | + 14 
let SR 0,016 | 0,018 | + 12 | 0,015 | 0,020 | + 33 
A voi 4. dE 0,193 | 0,180 | — 7 | 0,265 | 0,274 | + 3 
HeiBwasserauszug . . . . . 0,577 | 0,530 | — 8 0,448 | 0,706 | + 58 
Reduzierende Zucker . . 0,035 | 0,029 | — 17 | 0,054 | 0,283 | +425 
Reduzierende Zucker nach 
Starkhydrolyse. . . . u — — 0,192 | 0,412 | +115 
SU . Oe L 0,023 | 0,016 | — 30 0,020 | 0,011 | — 45 
TE ER > 0,027 0,044 | + 63 0,042 | 0,040 | — 5 
pS ee eae 4 6,881 6,607 | — 4 5,375 | 5,960 | + 11 
Salzsäureauszug. . . . . . 2,799 | 3,878 | + 39 2,061 | 3,114 | + 51 
Hemizellulosen . . . . . 2,114 | 3,128 | + 48 1,243 | 2,202 | + 78 
MEE. > ne d'a 0,104 | 0,075 | — 28 | 0,091 | 0,093 | + 2 
Rückstand . . . . . . . . 4,082 | 2,729 | — 33 | 3,314 | 2,846 | — 14 
Schwefelsäureauszug. . . . 1,515 1,300 | — 14 1,888 | 2,248 | + 19 
à 2 nen | 2 1,115 1.112 + 0 1,082 1,537 | + 42 
peemetemr .:. 2.4. 0,053 | 0,025 | — 53 0,064 0,047 | — 27 
TC RE ae 2,567 | 1,429 | — 44 1,426 | 0,598 | — 58 
ee ee ee ie 0,106 | 0,085 | — 20 | 0,053 | 0,029 | — 45 
Ea mS Se 0,004 | 0,008 | +100 | 0,004 | 0,002 | — 50 
GMM... : HU 2 1,898 | 0,892 | — 53 1,091 | 0,415 | — 62 
Stickstoff (Summe der Frak- 
RO). + 000. b> 0,327 0,252 | — 23 0,280 | 0,241 | — 14 
Gesamtasche (Summe der 
Fraktionen) . . . . . 0,228 | 0,239 | + 5 0,369 | 0,358 | — 3 
Zuckerverbrauch in 8: - «| 49,5 77,9 24,4 58,0 
Trockengewicht in wo er 9,26 | 20,65 3,5 20,0 
Okonomischer Koeffizient . 5,34 3,77 6,97 2,9 
Titrationsazidität je Gramm 
Trockensubstanz . . . 236 cem| 120 ccm 189 cem| 53 cem 
ne. suis De — — 7,4 7,4 
po Mist. 1e ee ts —_— _ 2,6 2,5 

















auf verschiedene Stämme hinsichtlich der Bildung und Anhäufung von 
Glukon- und Zitronensäure ‚einen spezifischen Einfluß“ ausübt. 

2. Die in Tabelle 1 gegebene und eben besprochene Gegenüber- 
stellung zeigt, daß sich die Befunde von PoRGEs bei Verwendung eines 
anderen Pilzstammes nicht bestätigen lassen. Es war daher zu prüfen, 
ob mit demselben Stamm reproduzierbare Werte zu erhalten sind. Zu 
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diesem Zweck wurden zwei Versuche mit unserem Stamm aufgearbeitet, 
bei denen Nährlösung, Temperatur und Zinkgabe gleich waren, die 
aber nicht gleichzeitig, sondern nacheinander, also jeweils mit frisch 
bereiteter Nährlösung und Sporenaufschwemmung angestellt waren. 
Tabelle 2 enthält die Werte von zwei solchen unter gleichen Bedingungen, 
aber zeitlich getrennt durchgeführten Zinkversuchen (Nährlösung usw. 
wie im Abschnitt II angegeben; Zinkgabe: 0,01% ZnSO, + 7 H,O). 
Vergleicht man die Ergebnisse beider Versuche miteinander, so ergibt 
sich weitgehende, manchmal zahlenmäßige Übereinstimmung, und 

















Tabelle 2. 
28. Juli bis 4. August 7. bis 14. September 
Ohne Mit % Ohne Mit % 
Metall | Zink = Metall | Zink = 
Ätherauszug .......- 0,308 | 0,164 | — 47 | 0,334 | 0,218 | — 35 
Alkoholauszug . - - . - - 2,410 | 1,056 | — 56 2,28 0,874 | — 62 
Reduzierende Zucker . . 0,160 | 0,062 | — 61 0,152 | 0,029 | — 81 
Reduzierende Zucker nach 
Starkhydrolyse. . . . | — + as 0,409 | 0,111 | — 73 
Stickstoff . . . . . . . 0,063 | 0,058 | — 8 | 0,062 | 0,044 | — 29 
Kaltwasserauszug . . . - - 0,842 0,414 | — 51 0,843 0,398 | — 53 
Reduzierende Zucker . . 0,058 | 0,014 | — 76 0,058 | 0,009 | — 84 
Reduzierende Zucker nach 
Starkhydrolyse. . . . — _— _ 0,180 0,140 | — 22 
LT nn dé « 0,032 | 0,023 | — 28 0,030 | 0,018 | — 40 
D | RP 7 0,597 | 0,478 | — 20 | 0,495 | 0,463 | — 6 
Reduzierende Zucker . . 0,079 | 0,010 | — 87 0,066 | 0,003 | — 95 
Reduzierende Zucker nach 
Starkhydrolyse. . . . | — _ _ 0,181 | 0,332 | + 83 
Eo ete 2 1! 0,031 | 0,020 | — 35 | 0,024 | 0,014 | — 42 
Rückstand . . . . . . . . 5,830 7,80 + 34 5,92 7,975 | + 35 
Salzsäureauszug. . . . . . 2,428 | 3,382 | + 39 | 2,434 | 3,458 | + 42 
Hemizellulosen . . . . . 1,591 1,956 | + 23 1,576 1,957 | + 24 
Stickstoff . . . . . . . 0,110 | 0,212 | + 93 0,107 | 0,205 | + 92 
Rückstand . . . . . . . . 3,404 | 4,404 | + 30 3,486 4,517 | + 30 
Schwefelsäureauszug. . . - 1,974 | 4,225 | +114 1,928 | 4,318 | +124 
Zellulose . . . . . . . . 1,316 | 3,33 | +153 1,362 | 3,35 | +146 
Stickstoff . . . . . . . 0,088 | 0,157 | + 78 0,069 | 0,142 | +106 
Rückstand . . . . . . . . 1,428 0,181 | — 87 1,558 0,199 | — 87 
Stickstoff ........ 0,052 | 0,012 | — 77 0,059 | 0,015 | — 75 
»Lignin“ pestle de duméie vent 1,101 0,098 | — 89 1,185 0,103 | — 87 
Summe der N-Fraktionen . | 0,376 | 0,482 | + 28 | 0,351 | 0,438 | + 25 
Zuckerverbrauch . . . . . 21,3 79,3 20,3 78,5 
Be ee 7,29 | 24,41 6,80 | 23,82 
2,99 3,29 
74,8 51,7 
oe a. SES ae à 2,4 1,8 
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zwar sowohl bei den Kontrollen als auch bei den auf zinkhaltiger Nähr- 
lösung gewachsenen Myzelien (vgl. die Spalten ,,+%“‘). Bei Verwen- 
dung des gleichen Pilzstammes und sonst gleichen Bedingungen ist also 
die Reproduzierbarkeit chemischer Analysen des Myzels befriedigend. 

3. Bevor auf die Hauptversuche eingegangen wird, sollen noch einige 
Tatsachen mitgeteilt werden, die sich während der Vorversuche mit 
Zink ergaben. 

a) Einfluß verschiedener Nährlösungen. Vergleichen wir zunächst die 
„eigenen Ergebnisse‘ der Tabelle 1 mit den entsprechenden Ergebnissen 
der Tabelle 2. Die Versuche sind mit demselben Stamm ausgeführt, die 
Kulturdauer war die gleiche; die Kulturbedingungen unterschieden sich, 
wenn man von dem geringen Tem- 





peraturunterschied von 2° absieht, ‘ 





% 
nur in der verwendeten Nährlösung. # 
Die Lösung nach PoRGEs (Ta- 
belle 1) — sie sei Lösung 1 ge- „ 


Wh Lésung2 





nannt — enthielt 94 g Glukose im . 
Liter (analytisch ermittelt), die an- 
dere (‚Lösung 2“) 87 g. Als Stick- 
stoffquelle diente im ersten Falle 
NaNO, (4 g im Liter), im zweiten , 
NH,NO, (1%); die Lösung mit 1g 
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sekundärem Kaliumphosphat im Th 

Liter (PORGES) hatte das py 7,4, ’ = À 35 
$ 
25 





Lösung 2, die 0,5% KH,PO, ent- il : N i 
hielt, war sauer (px 4,2). Der Ge- N SI 
halt an MgSO, war in der sauren Abb. 2. Zusammensetzung von zwei auf 
Lösung erheblich größer (0,25%) als ur ir x 
in Lösung 1 (0,5g im Liter). Die 
Kontrollmyzelien (Spalten „ohne Metall“), die auf diesen verschiedenen 
Lösungen gewachsen waren, unterschieden sich in ihrer chemischen Zu- 
sammensetzung nicht unwesentlich. Das geht deutlich aus Abb. 2 hervor. 
Die Unterschiede sind zwar nicht so groß, wie die von Myzelien ver- 
schiedener Stämme auf derselben Nährlösung (siehe ‚Abb. 1); sie sind 
aber entschieden größer als die von Myzelien desselben Stammes, die 
auf derselben Lösung herangewachsen waren (Tabelle 2, Spalte „ohne 
Metall“). Nur die Fette, die wasserlöslichen Polysaccharide und die 
ligninähnlichen Stoffe sind etwa gleich groß. Dagegen begünstigt die 
Lösung mit größerem Stickstoffgehalt und NH,NO, als Stickstoffquelle 
(Lösung 2) die Assimilation des Stickstoffs; das auf ihr gewachsene 
Myzel enthält insgesamt 30% mehr Kjeldahlstickstoff als das andere 
(Rohprotein in Abb. 2). Die Lösung 2 begünstigt ferner die Bildung der 
Hemizellulosen und Zellulosen, die um 27 und 24% größer sind als auf 
Lösung 1, und die Speicherung mineralischer Stoffe. Die Summe der 
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reduzierenden Zucker dagegen ist um 48% kleiner als bei Kultur auf 
Lösung 1. Die Verschiedenheiten der Nährlösung beeinflussen also nicht 
nur den N-Stoffwechsel, sondern auch den der Kohlehydrate. Die 
Bildung der höheren Kohlehydrate wird durch Lösung 2 begünstigt 
auf Kosten der reduzierenden Zucker; jedoch nicht etwa so, daß die 
Zunahme an höheren Kohlehydraten der Abnahme des Zuckergehaltes 
entsprechen würde, sondern es werden erheblich mehr Hemizellulosen 
und Zellulosen im Überschuß gebildet, nämlich zusammen 0,67 g auf 
Zucker umgerechnet, während der Zuckergehalt nur um 0,26g kleiner 
geworden ist. Das läßt sich vielleicht damit in Zusammenhang bringen, 
daß der Pilz auf Lösung 2 mit dem aufgenommenen Zucker besser wirt- 
a schaftet als auf Lésung 1, wie der 
: kleinere ökonomische Koeffizient 
(2,97) zeigt. — Auf welchen Um- 
= 100 
i 
-50 








stand die eben besprochenen Ver- 
schiedenheiten zurückzuführen 
sind, kann man nicht sagen, da 
sich die beiden Lésungen in mehr 
als einem Punkte unterscheiden. 
Nur soviel kann man feststel- 
len: Die durch Verwendung einer 
anderen Nährlösung bewirkten 
Stoffwechselveränderungen wir- 
ken sich auch auf die chemische 
4 Zusammensetzung der geernteten 


Abb.3. Wirkung derselben Menge Zink auf Myzelien aus. 
die chemische Zusammensetzung des Pilzes 4 . r 
ei Yummsnäuun vemmibibdensr Vergleichen wir ferner die 


Nährlösungen. Wirkung des ZnSO,-Zusatzes bei 
Verwendung verschiedener Nähr- 

lösungen, indem wir die prozentischen Veränderungen der eben bespro- 
chenen Reihen gegeneinander halten, so ergibt sich: Die Veränderungen 
der einzelnen Stoffgruppen unter dem Einfluß des Zinks sind durch- 
aus nicht gleich; die Abweichungen sind sogar zum Teil recht er- 
heblich (Abb. 3). Die Fettfraktion z. B. wird auf Lösung 1 durch 
das Zink erheblich vergrößert, auf Lösung 2 dagegen verkleinert. 
Ebenso wird der N-Gehalt (Rohprotein) in verschiedenem Sinne be- 
einflußt. Der Aschegehalt der auf Lösung 1 unverändert bleibt, 
sinkt auf Lösung 2 unter dem Einfluß des Zinks um 60%. Die 
anderen Gruppen werden zwar in gleichem Sinne, aber meistens in 
sehr verschiedenem Maße verändert. Bei Verwendung verschiedener 
Nährlösungen wirkt sich also dieselbe Zinkgabe in verschiedener Weise 
auf die chemische Zusammensetzung der Myzelien aus. Aber auch der 
Zuckerhaushalt wird je nach der Nährlösung durch Zink verschieden 
beeinflußt: Auf Lösung 1 nutzt der Pilz den Zucker unter dem Einfluß 
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des Zinks viel besser aus als ohne Zink, auf Lésung 2 dagegen wird der 
ökonomische Koeffizient sogar etwas vergrößert. Man darf also nicht 
etwa aus den Ergebnissen von Ono, PORGES u. a. den allgemeinen Schluß 
ziehen: Zink läßt Aspergillus niger mit dem Zucker der Nährlösung 
wirtschaftlicher umgehen. Denn unter Umständen kann auch das 
Gegenteil der Fall sein, selbst wenn man mit demselben Stamm 
arbeitet. Manche Widersprüche in’den Literaturangaben über die Wir- 
kung der Metalle dürften sich also dadurch erklären, daß die verschie- 
denen Forscher entweder mit verschiedenen Stämmen gearbeitet oder 
verschiedene Nährlösungen verwendet haben. 

b) Einfluß der Kulturdauer. Tabelle 3 enthält die Werte eines Zink- 
versuchs, der — abweichend von allen anderen — erst nach 16 Tagen 


Tabelle 3. Verschiedene Kulturdauer. 

















Ohne Zink Mit Zink 
7 Tage |16 Tage| + % | 7 Tage |16 Tage| + % 

Âtherauszug ....... 0,334 | 0,449 | +35 0,218 | 0,295 | +35 
Alkoholauszug . . . . . . 2,280 | 1,851 | —19 | 0,874 | 0,830 | — 5 

Étichatalf. » =. Se. burn 0,062 | 0,078 | +26 0,044 | 0,034 | —23 

Ed Re Ae 0,080 | 0,035 | —56 0,044 | 0,018 | —59 
Kaltwasserauszug . . . . - 0,843 | 0,628 | —26 0,398 | 0,183 | —54 

a Re PE 0,030 | 0,018 | —40 0,018 | 0,006 | —67 

IM eee wel 0,301 | 0,202 | —33 0,110 | 0,016 | —85 
Heißwasserauszug . . . - - 0,495 | 0,427 | —14 0,463 | 0,389 | —16 

UT CROIENT oa 0,024 | 0,019 | —21 0,014 | 0,008 | —43 

Er hs Li 0,068 | 0,037 | —46 0,023 | 0,004 | —83 
Méskelend. drain «es 5,92 6,680 | +13 7,975 | 8,340 | + 5 
Salzsäureauszug. . . . . . 2,434 | 2,780 | +15 3,458 | 2,720 | —21 

Hemizellulosen . . .”. +} 1,576 | 1,843 | +17 1,957 1,990 | + 2 

pease se JR 0,107 | 0,105 | — 2 0,205 | 0,054 | —74 
ne ee 120 3,486 | 3,910 | +12 4,517 | 5,660 | +25 
Schwefelsäureauszug. . . . 1,928 | 2,830 | +47 4,318 | 5,439 | +26 

oe ae re 1,362 | 2,052 | +51 3,35 4,020 | +20 

Séiohatnll.... lag 0,069 | 0,113 | +64 0,142 | 0,183 | +29 
|. Pee 1,558 | 1,080 | —31 0,199 | 0,221 | +11 

SS NT 0,059 | 0,049 | —17 0,015 | 0,017 | +13 

gel tlhe ly =: Rs 0,003 | 0,002 | —33 0,006 | 0,002 | —67 
MR à Pe 1,185 | 0,774 | —35 0,103 | 0,113 | +10 
Stickstoff (Summe der Frak- 

Te 0,351 | 0,382| + 9 0,438 | 0,302 | —31 
Gesamtasche (Summe der 

Fraktionme)...]:2.4::. % 0,452 | 0,276 | —39 0,183 | 0,040 | —78 
Trockengewicht . . . . . . 6,8 12 23,8 25 
Okonomischer Koeffizient . | 2,99 4,75 3,29 3,55 
Titrationsazidität je Gramm 

Trockengewicht in com. . | 74,8 76,6 51,7 49,8 
u Er te 2,4 2,1 1,76 1,7 
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unterbrochen wurde, und daneben die entsprechenden Werte, die sich 
bei einer Kulturdauer von 7 Tagen ergeben hatten (Mittelwerte der 
Tabelle 2). Die Kulturbedingungen waren bei beiden Reihen gleich 
(siehe Teil II). Die 3. und 6. Längsspalte der Tabelle enthalten die 
Abweichungen der älteren Myzelien von den jiingeren. Vergleicht man 
die beiden Kontrollen (,,ohne Zink‘) miteinander, so findet man über- 
einstimmende Werte nur bei der N-Fraktion des Salzsäureauszuges. In 
allen anderen Gruppen weicht das ältere Myzel mehr oder weniger von 
dem jüngeren ab. Die leichtlöslichen (alkohol- und wasserlöslichen) 
Teile sind mit Ausnahme der stickstoffhaltigen Stoffe des Alkohol- 
auszuges in dem älteren Myzel kleiner als in dem 7 Tage alten, ebenso 
der in allen angewendeten Lösungs- und Aufschlußmitteln unlösliche 
Rückstand mit den Ligninen und alle Ascheanteile der Fraktionen und 
somit auch der Aschegehalt des ganzen Myzels. Vermehrt werden bei 
längerer Kultur die Fette, die stickstoffhaltigen Stoffe des Alkohol- 
auszuges, die Hemizellulosen und vor allem die Zellulosen. Diese Ab- 
weichungen kann man zurückführen auf beginnende Autolyse der älteren 
Hyphen oder auf Änderungen des Stoffwechsels, die die durch die Wachs- 
tumstätigkeit des Pilzes veränderte Nährlösung bedingt. Sowohl durch 
Autolyse wie durch abgeänderten Stoffwechsel kann man ‘auch die Zu- 
nahme des ökonomischen Koeffizienten bei längerer Kultur erklären. 
Nach den Untersuchungen BEHRs über die Autolyse bei Aspergillus 
niger ist es aber wahrscheinlich, daß unter den herrschenden Bedin- 
gungen (pq 2,4—2,1) Stoffverlust durch autolytische Vorgänge zurück- 
tritt, sodaß die Verschiedenheiten in der chemischen Zusammensetzung 
hauptsächlich durch Veränderungen im Stoffwechselgetriebe bedingt sein 
dürften. 

Vergleicht man die beiden stimulierten Myzelien der Tabelle 3 mit- 
einander, so ergibt sich folgendes: Die Abweichungen des älteren Myzels 
vom jüngeren folgen im oberen Teil der Tabelle, also bei den leicht- 
löslichen Stoffen, derselben Richtung wie bei Kultur ohne Zinkzusatz 
(mit Ausnahme der N-Fraktion des Alkoholauszuges); im Ausmaß 
stimmen sie zum Teil mit diesen überein, zum Teil sind sie größer. Bei 
den schwerlöslichen Stoffen (vom HCl-Auszug abwärts) ist die Uber- 
einstimmung in der Richtung nicht so gut, und die Abweichungen sind 
teils größer, teils kleiner. Da der Pilz in der Zeit vom 8. bis 16. Tage 
nur noch sehr wenig ‘wächst, ist man von vornherein geneigt, für die 
Verschiedenheiten in der stofflichen Zusammensetzung autolytische Vor- 
gänge verantwortlich zu machen. In der stark sauren Lösung wird 
aber eine Auflösung des Myzels ebenso wie bei der Kontrolle nur eine 
untergeordnete Rolle spielen. Besser erklärt man die Verschiedenheiten 
mit der sehr wahrscheinlichen Annahme, daß in dem alternden Myzel der 
Stoffwechsel anders verläuft als in dem jungen, wachsenden. Die Ver- 
kleinerung der Titrationsazidität wäre dann weniger durch NH,-Bildung 
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als durch Verarbeitung der in die Nahrlésung ausgeschiedenen orga- 
nischen Säuren bedingt. Auch das Verschwinden eines Teiles der wasser- 
léslichen Stoffe und der stickstoffhaltigen Teile in der Zeit vom 8. bis 
16. Tage und die anderen Anderungen in der chemischen Zusammen- 
setzung des Myzels lassen sich stoffwechselphysiologisch erklären. Bei 
den Hemizellulosen, deren Gehalt nach 16 Tagen ebenso groB ist wie 
nach einer Woche, stehen Aufbau und Abbau im Gleichgewicht. Die 
durch starke Schwefelsäure aufschlieBbaren Wandsubstanzen (,,Zellu- 
losen‘‘) dagegen scheinen vom Abbau nicht erfaßt zu werden; sie werden 
noch um 20% vermehrt. Ebenso werden die ätherlöslichen Teile ver- 
mehrt, und zwar um denselben relativen Betrag, wie es bei der Kon- 
trolle in derselben Zeit der Fall ist. Die Geschwindigkeit der Fett- 
bildung ist also in beiden Myzelien von der Kulturdauer unabhängig; sie 
wird in der Zeit vom 8. bis 16. Tage durch das Zink in demselben Maße 
gehemmt gegenüber dem Vergleichsmyzel wie in der ersten Woche. 
Auffallend ist das Verhalten der Lignine. Obwohl das Myzel, wenn der 
Lösung kein Zink zugesetzt wurde, nach der ersten Woche noch lebhaft 
weiterwächst, ist der Gehalt an Ligninen nach 16 Tagen erheblich kleiner 
als nach 7 Tagen. Das stimulierte Myzel dagegen verkleinerte seinen 
Ligningehalt vom 8. bis 16. Tage nicht; dieser ist sogar nach 16 Tagen 
etwas größer als nach einer Woche. Sicher gehen diese Verschiedenheiten 
letzten Endes auf den Zinkgehalt der Nährlösung zurück. Wie die Dinge 
im einzelnen liegen, ist jedoch hier wie bei allen anderen Fraktionen 
völlig undurchsichtig. 

4. Außer dem Zink wurden zu den Untersuchungen über die Wir- 
kung der Schwermetalle Kadmium, Mangan und Eisen herangezogen, 
und zwar Kadmium, weil es dem Zink chemisch besonders nahe steht, 
Mangan und Eisen als einander verwandte Elemente, die jedoch im 
periodischen System an ganz anderer Stelle stehen als Zink und Kad- 
mium. Alle Kulturen wurden zusammen mit Kontrollkulturen gleich- 
zeitig unter Verwendung derselben Sporenaufschwemmung angesetzt. 
Die untersuchten Myzelien waren also in einer Versuchsreihe unter 
ganz gleichen Bedingungen herangewachsen. Zusammensetzung der 
Nährlösung, Kulturdauer usw. wie in Abschnitt II angegeben. Die 
Metalle wurden als Sulfate zugesetzt, und zwar in Mengen, die das 
Wachstum deutlich förderten. Das Aussehen der geernteten Myzelien 
war verschieden. Die Kontrollen waren dünne, glatte, reich mit schwarz- 
braunen Konidien besetzte, geschlossene Decken. Auf den Lösungen 
mit einem Zusatz von 0,01% ZnSO, + 7 H,O (Zinkkonzentration also 
etwa 0,00035 molar) entwickelten sich faltig gewellte, dicke, weiße 
Decken mit wenigen, gleichmäßig verteilten bräunlichen Konidien- 
képfchen. Kadmium, das erheblich giftiger wirkt als Zink und nur in 
schmalem Konzentrationsbereich stimuliert (PrrscHLE), wurde in der 
durch einen Vorversuch als günstigste ermittelten Konzentration 0,00001 
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molar CdSO, + 8/; H,O angewendet; das Myzel war gelbweiß, geschlossen, 
stark gewellt, aber dünn und brüchig und trug über die ganze Ober- 
fläche verteilt Konidienträger mit farblosen Köpfchen oder Tröpfchen. 
Mangan und Eisen wurden in einer Konzentration gegeben, die das 
Trockengewicht der Ernte zwar stark vermehrte, die Pilzdecken aber 
nicht zu stark faltete (0,01 mol. MnSO, + 4 H,O und 0,01 mol. FeSO, + 
7 H,0). Die eisenhaltigen Kulturen entwickelten dicke, starkgewellte, 
weiße Decken mit Konidienträgern, die nur am Rande des Myzels einige 
schwarze Köpfchen, sonst aber nur. farblose Tröpfchen trugen; Mangan 
dagegen hatte keinen Einfluß auf die Fruktifikation; die kräftigen, 
gefalteten Decken waren über und über mit braunschwarzen Konidien- 
köpfchen besetzt. Die Erntegewichte und die Ergebnisse der chemischen 
Untersuchung sind in Tabelle 4 eingetragen. Eine Wiederholung des 
ganzen Versuchs brachte grundsätzlich dieselben Ergebnisse. Die Ab- 
weichungen bewegten sich in denselben Grenzen wie bei den Werten 
der Tabelle 2. In Abb. 4 ist in derselben Weise wie in den früheren 
Bildern die chemische Zusammensetzung der Myzelien anschaulich dar- 
gestellt. 


a) Zink. 

Während die in Abschnitt I genannten Forscher feststellten, daß 
Zink die Fettfraktion förderte, sehen wir, daß bei unserem Stamm unter 
den Bedingungen dieses Versuches der Ätherauszug durch zusätzliche 
Zinkmengen verkleinert wird. Der Gehalt an reduzierenden Zuckern 
ist in unserem Versuch beim Zinkmyzel erheblich kleiner als bei der 
Kontrolle. Das stimmt überein mit der Angabe von KAUFFMAN-COSLA 
und BRÜLL, wenn man annimmt, daß diese Forscher unter Monosen 
dasselbe verstehen, ‚was wir reduzierende Zucker nennen. Leider ist 
über die Art der Zuckerbestimmung in ihrer Arbeit ebenso wenig ge- 
sagt wie in der Arbeit von PoreEs. Dieser findet zwar bei den redu- 
zierenden Zuckern auch eine geringe Abnahme, bei den „total sugars‘ 
dagegen eine beträchtliche Zunahme im Zinkmyzel. Es wurde schon 
darauf hingewiesen, daß die Wirkung des Zinks nicht nur bei verschie- 
denen Stämmen unter gleichen Bedingungen verschieden sein kann, 
sondern daß sie auch bei demselben Stamm sehr von der Zusammen- 
setzung der Nährlösung abhängt. Bei den anderen Metallen, die in 
dieser Hinsicht noch nicht so weit untersucht sind, dürfte dasselbe 
der Fall sein. Dadurch wird leider die Erforschung der Schwermetall- 
wirkung außerordentlich erschwert. Die wasserlöslichen Polysaccharide, 
also Glykogen oder Pilzstärke, werden in unserem Versuch durch den 
höheren Zinkgehalt der Lösung erheblich vermehrt, ebenso die Zellu- 
losen; viel weniger, aber doch noch deutlich vermehrt werden die Hemi- 
zellulosen. Der Aufbau der höheren Kohlehydrate wird also durch das 
Zink stark gefördert. KAUFFMAN-CosLA und BrüLL fanden dasselbe 
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bei Verwendung von RauziNscher Nährlösung, und auch PoRGEs stellte 
fest, daß sein Pilz auf der zinkhaltigen Nährlösung bedeutend mehr 
Hemizellulosen erzeugte. Die Förderung des Aufbaus höherer Kohle- 
hydrate scheint also von Pilzstamm und Nährlösung weitgehend un- 
abhängig zu sein. Ebenso wird die Bildung der Lignine, soweit sie bisher 
bei der Analyse berücksichtigt wurde, unabhängig von Stamm und 
Nährlösung beeinflußt, und zwar gehemmt. Daß die Wirkung des 
Zinks auf den N-Gehalt des Myzels von der Zusammensetzung der 
Nährlösung abhängig ist, geht schon aus der unter 3a besprochenen 
Gegenüberstellung hervor. Der Befund der Tabelle 4 über die Summe 
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Abb. 4. Einfluß von Zn, Cd, Mn und Fe auf die chemische Zusammensetzung 
von Aspergillus niger. 
der N-Fraktionen steht im Widerspruch zu den Angaben der Lite- 
ratur, nach denen durch Zink der N-Gehalt des Myzels herabgesetzt 
wird (vgl. auch die Untersuchungen von McHarcve und CALFEE 
an Aspergillus flavus). Daß für diese Abweichung weniger der Stamm 
als die Nährlösung ausschlaggebend ist, geht daraus hervor, daß 
auch unser Stamm den N-Gehalt verkleinerte, wenn die Lösung nach 
PorGEs verwendet wurde. Die Wirkung des Zinks auf die N-An- 
teile verschiedener Löslichkeit kann man der Abb. 4 ohne weiteres ent- 
nehmen. Wir sehen, daß man aus dem N-Gehalt des ganzen Myzels 
und seiner Veränderung keine weitgehenden Schlüsse über den N- 
Stoffwechsel ziehen darf. Denn die Wirkung auf die einzelnen N-Frak- 
tionen ist verschieden, einige werden gehemmt, andere gefördert; und 
nur, weil die geförderten relativ stärker zu- als die gehemmten abnehmen, 
wird die Summe größer. Leider wissen wir nicht, in welcher Form der 
Stickstoff in den einzelnen Fraktionen vorliegt. Daher erfahren wir 
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auch aus dieser Aufteilung keine Einzelheiten über die Abänderung 
des N-Stoffwechsels. Fiir den Vergleich mit der Wirkung anderer Metalle 
ist sie aber doch wertvoll. — Die Summe Hemizellulosen + Lignin 
stimmt nicht mit der Summe dieser Stoffe bei der Kontrolle überein. 
PorGEs hat aus der von ihm gefundenen Gleichheit dieser Summen 
den Schluß gezogen, daß die ligninähnlichen Stoffe auf Kosten der 
Hemizellulosen gebildet werden. Dieser Schluß gilt also sicher nicht 
allgemein. 

Der Zuckerverbrauch steigt unter dem Einfluß des Zinks gewaltig, 
ebenso aber auch die in schnellerem Wachstum erzeugte Trockensubstanz. 
Der ökonomische Koeffizient ist daher nur wenig verändert (10% größer). 
Dagegen sinkt die titrierbare Azidität der Nährlösung unter der Wirkung 
des Zinks von 75 auf 52ccm NaOH je Gramm Trockengewicht. Der 
Säurestoffwechsel wird also durch das Zink wesentlich beeinflußt. Absolut 
genommen ist der Säuregehalt der Zinkkultur erheblich größer als der der 
Kontrollen (1233 gegen 508 — Ausgangslösung), dadurch wird 
das kleinere py verständlich. 


b) Kadmium. 

Betrachten wir nun die Wirkung des Kadmiums, so geht aus Abb. 4 
ohne weiteres hervor, daß auch dieses Metall in der gewählten Konzen- 
tration die chemische Zusammensetzung des Pilzes erheblich verändert. 
Die Fettfraktion, der Gehalt an reduzierenden Zuckern, an leichtlöslichen 
Polysacchariden und Ligninen wird verkleinert; der Kaltwasserauszug 
(s. Tabelle 4) und vor allem die Zellulosen sind größer als bei der Kon- 
trolle. Größer ist auch der N-Gehalt der meisten Fraktionen und infolge- 
dessen der N-Gehalt des ganzen Myzels. Vergleicht man damit die mit 
dem chemisch verwandten. Zink erhaltenen Ergebnisse, so zeigt sich ein 
gemeinsames Verhalten beider Elemente in der Wirkung auf die Fett- 
fraktion, auf den Gehalt an reduzierenden Zuckern und auf den letzten 
Rückstand, welche verkleinert werden, und in der Förderung der Zellu- 
losen und der N-Anteile des HCI- und H,SO,-Auszuges. Auffallend 
verschieden beeinflußt werden dagegen die Kaltwasseranteile, die von 
den beiden Elementen in verschiedenem Sinne verändert werden, die 
N-Anteile des Alkoholauszuges und der wässerigen Auszüge, die sich 
ebenso verhalten, und die Hemizellulosen, die durch Kadmium fast 
unverändert gelassen, durch Zink dagegen um 24% vermehrt werden. 
Aus diesen nicht unerheblichen Abweichungen und aus der zahlen- 
mäßigen Verschiedenheit der gleichsinnig geförderten oder gehemmten 
Teile muß man schließen, daß sich die beiden Elemente trotz ihrer nahen . 
Verwandtschaft physiologisch verschieden verhalten. Darin wird man 
bestärkt, wenn man die in Tabelle 4 unten eingetragenen Werte der beiden 
Reihen miteinander vergleicht. Besonders die beträchtliche Veränderung 
des ökonomischen Koeffizienten macht verschiedene physiologische 
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Wirkung wahrscheinlich. Der Pilz nutzt mit Cd den Zucker der Nähr- 
lösung viel schlechter aus als mit Zn; er braucht 2,2 g Zucker mehr zum 
Aufbau von 1 g Trockensubstanz als unter dem Einfluß von Zn. Die 
Titrationsazidität wird durch Kadmium zwar auch verkleinert, aber 
nicht in demselben Maße wie durch Zink. 


c) Mangan. 

Auch Mangan verändert in der angewendeten Konzentration die 
chemische Zusammensetzung des Myzels. Es fördert die Bildung der 
Fette, der wasserlöslichen Polysaccharide, der Hemizellulosen und Zellu- 
losen ; es hemmt vor allem die reduzierenden Zucker und den letzten Rück- 
stand mit seiner N- und Ligninfraktion. Unverändert bleiben die N- Anteile 
des Alkohol- und Heißwasserauszuges und die Menge der schwerer 
löslichen Stoffe insgesamt (Rückstand nach Behandlung mit heißem 
Wasser). Die Summe Hemizellulosen + Lignin nähert sich zwar dem 
Wert der Kontrolle mehr, als es beim Zn und Cd der Fall ist, völlig gleich 
ist sie aber auch beim Mangan nicht. 


d) Eisen. 

Eisen fördert besonders die wasserlöslichen Polysaccharide, den 
N-Anteil der meisten Fraktionen und damit den N-Gehalt des ganzen 
Myzels, ferner die Hemizellulosen ; es hemmt die reduzierenden Zucker und 
den letzten Rückstand mit seinen N- und Ligninanteilen. Unverändert 
bleibt wiederum der Rückstand nach Heißwasserbehandlung. Die Summe 
Hemizellulosen + Lignin weicht von dem entsprechenden Wert der 
Kontrolle erheblich ab. 

Vergleichen wir die Wirkung des Eisens mit der des Mangans, so 
müssen wir feststellen, daß beide Metalle die meisten Fraktionen in 
gleichem Sinne verändern, wenn auch nicht zahlenmäßig gleich. Gegen- 
sätzliches Verhalten ist nur bei dem N-Anteil des Kaltwasserauszuges 
und bei dem Kaltwasserauszug insgesamt festzustellen. Bei den gleich- 
sinnig veränderten Fraktionen ergeben sich Verschiedenheiten im Aus- 
maß vor allem bei den Fetten, den wasserlöslichen Polysacchariden und 
den Ligninen. Der ökonomische Koeffizient ist beim Eisen größer als 
beim Mangan; das Eisenmyzel braucht zum Aufbau von 1 g Trocken- 
substanz 1,1 g Zucker mehr als das Mn-Myzel. Die Titrationsazidität 
aber bleibt gleich trotz der im Zuckerhaushalt bestehenden Verschieden- 
heit, was auch nur durch einen abweichenden Stoffwechsel erreicht 
werden kann. Mangan und Eisen ähneln sich also zwar in ihrer Wirkung 
mehr als das Kadmium dem Zink, sie weisen jedoch auch mancherlei 
Unterschiede auf. Mit dem Zink aber stimmen beide nicht überein: Mn 
verändert nur den N-Gehalt des Kaltwasserauszuges in demselben Maße 
wie Zn, verhält sich jedoch in allen anderen Fraktionen und in den phy- 
siologischen Werten mehr oder weniger abweichend; und Eisen stimmt 
zwar in dem Salzsäureauszug und seinen Unterfraktionen gut, in den 
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Werten des letzten Rückstandes weitgehend mit dem Zink überein, 
wirkt aber auf die anderen Fraktionen und auf den Zuckerhaushalt 
und die Säureerzeugung anders als dieses. DaB sich Mn und Fe anders 
verhalten als Zn, geht auch daraus hervor, daB sie zur Erzielung einer 
entsprechenden Trockengewichtssteigerung in größeren Konzentrationen 
angewendet werden müssen als dieses (vgl. S. 211 und die Angaben von 
PIRSCHLE). Eisen soll nach BoRTELS u.a. zum Zink physiologisch in 
einem antagonistischen Verhältnis stehen. Die Ergebnisse unserer 
Versuche lassen ein Gegeneinanderwirken nicht erkennen. Auch GoLLMICK 
konnte einen Antagonismus zwischen den beiden Metallen nicht nach- 
weisen. Größere Eisengaben drängten in seinen Versuchen zwar die 
fruktifikationshemmende Wirkung des Zinks zurück, verstärkten aber 
gleichzeitig den schädigenden Einfluß auf das Myzel. 

Vergleichen wir schließlich die Wirkung des Mn und Fe mit der des 
Cd, so finden wir übereinstimmende Werte nur in den N-Werten des 
Heißwasserauszuges. Die übereinstimmende Wirkung von Cd und Fe 
auf die Größe des Kaltwasserauszuges besagt nicht viel, weil die Teile 
dieser Fraktionen stark voneinander abweichen. In dem Ausmaß ihrer 
wachstumsfördernden Wirkung unterscheiden sich die beiden Metalle 
vom Cd noch mehr als vom Zn. Mn, Fe und Cd, von denen wir sahen, 
daß sie in ihrer Wirkung auf den Stoffwechsel mit dem Zink nicht über- 
einstimmen, weichen also auch untereinander in mannigfacher Weise ab. 
Zwar werden mehrere Stoffgruppen von allen 4 Metallen in gleicher 
Richtung verändert, nämlich die wasserlöslichen Polysaccharide, die 
Hemizellulosen, Zellulosen und N-Anteile des HCI- und H,SO,-Auszuges 
gefördert, die reduzierenden Zucker, der letzte Rückstand mit den Ligninen 
gehemmt; aber dieses gleichsinnige Verhalten weicht doch im Ausmaß 
so stark voneinander ab, daß man von einer gleichen Wirkung auch bei 
diesen Fraktionen nicht sprechen darf. Alle bei unseren Untersuchungen 
berücksichtigten Schwermetalle erreichen also die qualitative und 
quantitative Veränderung des Myzels durch ,,stimulierende“ Mengen 
ihrer Salze auf verschiedenem Wege. 

Auf das Verhalten der chemisch verwandten Metalle ist schon hin- 
gewiesen worden. Zn und Cd weisen erhebliche Unterschiede auf. Auf- 
fallend ist jedoch die gute Übereinstimmung bei den Fetten; und wenn 
man bedenkt, daß noch einige andere Fraktionen dem Sinne nach über- 
einstimmen und sich zum Teil auch in ihren Werten nähern, wird man 
geneigt, den beiden Metallen doch eine ähnliche Wirkung zuzuerkennen. 
Eine nähere Betrachtung zeigt aber, daß die in gleichem Sinne ver- 
änderten Fraktionen (mit Ausnahme der Fette) zu denen gehören, die 
von allen untersuchten Metallen gleichsinnig beeinflußt werden, ferner, 
daß in manchen dieser Fälle die chemisch ganz abseits stehenden Ele- 
mente Mn und Fe sich der Wirkung des Zinks mehr nähern als das Cd. 
Das muß bedenklich machen. — Zwischen Mn und Fe sind größere 
Ähnlichkeiten vorhanden (vgl. S. 214). Es gilt hier aber dasselbe wie für 

15* 


PTS PTE LET RSET ATT NET = — 


i 
| 
I 
| 
ni 
| 
1} 
| 
| 
4 
| 
| 











216 Gerhard Schulz: Der Einfluß einiger Schwermetallsalze (Zn, Cd, Mn, Fe) 


die Ähnlichkeit zwischen Zn und Cd: In einigen Fällen gleicht Fe oder 
Mn dem Zn oder Cd mehr als dem chemisch verwandten Partner. Es 
ist also unmöglich, aus unseren Ergebnissen eine Ähnlichkeit der Wirkung 
von chemisch verwandten Elementen einwandfrei herzuleiten. 

Lassen sich aber vielleicht Beziehungen zwischen der physiologischen 
Bedeutung der Elemente und ihrer Wirkung auf den Stoffwechsel fest- 
stellen? Von den vier untersuchten Metallen gehören drei (Zn, Fe, Mn) 
zu den für den Pilz unentbehrlichen Elementen. Kadmium dagegen 
scheint keine biologische Bedeutung für ihn zu haben. Es kann nach 
Befunden von JAVILLIER, BORTELS, ROBERG, GOLLMICK, STEINBERG 
das Zink in der Nährlösung nicht vertreten, wirkt dagegen schon in 
geringen Mengen stark giftig (MoziscH, LEPIERRE, JAVILLIER, PIRSCHLE, 
GoLLMIcK). Kadmium unterscheidet sich also von den drei anderen 
Metallen wesentlich. Sein Verhalten unter den in den vorstehenden Ver- 
suchen innegehaltenen Bedingungen ist aber nicht so abweichend von dem 
der anderen Metalle, wie man es demnach erwarten könnte; und ebenso 
wenig stimmen die drei unentbehrlichen Metalle unter sich überein. Aus 
den physiologischen Werten der Tabelle 4 könnte man allerdings eine 
Sonderstellung des Cd herauslesen: Der ökonomische Koeffizient wird 
durch Cd erheblich stärker vergrößert als durch die anderen Metalle, 
und auch die Menge der in die Nährlösung ausgeschiedenen Säuren ist 
je Gramm Trockensubstanz größer als bei Zn, Mn und Fe. In der Wirkung 
auf die stoffliche Zusammensetzung des Myzels tritt ein solch gegensätz- 
liches Verhalten aber so wenig hervor (vgl. Hemizellulosen und wasser- 
lösliche Polysaccharide in Abb. 4), daß es vorläufig unmöglich ist, aus 
der geschilderten Verschiebung der physiologischen Werte einen verall- 
gemeinernden Schluß zu ziehen, was auch insofern verfrüht wäre, als 
nur ein entbehrliches Element untersucht worden ist. 


V. Zusammenfassung. 

1. Verschiedene Stämme von Aspergillus niger unterscheiden sich auch 
unter gleichen Kulturbedingungen in ihrer stofflichen Zusammensetzung. 

2. Die Angabe von Porcss, daß sich das Myzel unter dem Einfluß 
von 0,01% ZnSO, in seiner chemischen Zusammensetzung merklich 
verändert, konnte bestätigt werden. Die einzelnen Stoffgruppen wurden 
aber im eigenen Versuch, also bei Verwendung eines anderen Pilstammes 
unter sonst gleichen Bedingungen, durch dieselbe Menge Zinksulfat in 
anderer Weise beeinflußt als bei Porees (s. Tabelle 1). Damit wurde 
die Feststellung WassıLsews, daß Zink den Stoffwechsel verschiedener 
Stämme spezifisch verändert, auf einem anderen Wege bestätigt. 

3. Myzelien desselben Stammes, die unter sonst gleichen Bedingungen 
auf verschiedenen Nährlösungen gewachsen waren, unterschieden sich 
in ihrer chemischen Zusaminensetzung. — Ein Zusatz der gleichen Menge 
ZnSO, zu verschiedenen Nährlösungen wirkte sich in verschiedener Weise 
anf die stoffliche Zusammensetzung der geernteten Pilzdecken aus 
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(Abb. 2 und 3). Manche Widerspriiche in der Literatur iiber die Wirkung 
des Zinks dürften also durch Verwendung verschiedener Stämme und 
Nahrlésungen zu erklären sein. 

4. Myzelien, die unter gleichen Bedingungen verschieden lange 
(7 und 16 Tage) gezüchtet worden waren, stimmten in ihrer chemischen 
Zusammensetzung nicht iiberein (vgl. Tabelle 3). Die Anderungen der 
stofflichen Zusammensetzung bei längerer Kulturdauer sind bei Ver- 
wendung der normalen Nährlösung wahrscheinlich vor allem auf Ver- 
änderungen der Nährlösung zurückzuführen, die durch die Tätigkeit des 
Pilzes hervorgerufen werden; bei Verwendung von stark zinkhaltiger 
Nährlösung dürften vor allem Alterserscheinungen des Myzels für die 
stofflichen Verschiedenheiten verantwortlich sein. 

5. Auch Kadmium, Mangan und Eisen veränderten die chemische 
Zusammensetzung von Aspergillus niger merklich. Diese Metalle stimmten 
mit dem Zink insofern überein, als auch von ihnen der Aufbau der höheren 
Kohlehydrate auf Kosten der reduzierenden Zucker gefördert wurde. 
Die Bildung der „ligninähnlichen‘ Stoffe wurde von allen vier Metallen 
gehemmt. Der Fettgehalt dagegen wurde durch Zink und Kadmium 
verkleinert, durch Mangan und Eisen vergrößert, und die gleichsinnig 
veränderten Fraktionen wichen in ihrer Größe zum Teil so erheblich 
voneinander ab, daß von einer gleichen Wirkung nicht die Rede sein 
kann. Die Vermehrung der Trockensubstanz — bisher allgemein Stimu- 
lation genannt — wird also von den Metallen auf verschiedenem Wege 
erreicht (bezüglich Einzelheiten vgl. Tabelle 4 und Abb. 4). 

6. Mangan und Eisen ähnelten einander in ihrer Wirkung auf die 
chemische Zusammensetzung des Pilzes. Auch Zink und Kadmium ver- 
hielten sich in gewisser Weise ähnlich. Jedoch zeigten die chemisch 
verwandten Metalle auch manche nicht unerhebliche Verschiedenheiten, 
so daß sich eine Ähnlichkeit der physiologischen Wirkung verwandter 
Elemente aus den Ergebnissen dieser Arbeit nicht herleiten läßt. Ebenso- 
wenig ergaben sich Beziehungen zwischen der physiologischen Bedeutung 
der Metalle (Unentbehrlichkeit oder Entbehrlichkeit) und ihrer Wirkung 
auf den Stoffwechsel. 
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WACHSTUMS- UND ELEKTRISCHE POTENTIALDIFFERENZEN 
BEI AVENA-KOLEOPTILEN. 


Von 
Konrap RAMSHORN. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 28. Mai 1937.) 


Als Ergebnis früherer Untersuchungen über die elektrische Polarität 
des ungereizten pflanzlichen Organismus fand sich ein bestimmter 
Zusammenhang zwischen der Verteilung elektrischer Potentialdifferenzen 
und der Wachstumsintensität bei oberirdischen und unterirdischen 
Pflanzenteilen (RAMSHORN 1934). Die Regionen des relativ größten 
Zuwachses von Pflanzenteilen besitzen dabei die relativ höchste positive 
Ladung, während diejenigen eines geringeren Zuwachses und solche mit 
beendetem Wachstum sich ihnen gegenüber negativ erweisen. So 
besaßen Hypokotyle, Epikotyle und Koleoptilen ein Maximum der 
positiven Ladung an ihrem apikalen Ende, und in der gleichen Region 
ließ sich die größte Zuwachsgeschwindigkeit ermitteln, oder es befand 
sich mehr oder weniger in der Mitte des Organes, und gleichzeitig wies 
diese mittlere Zone die höchste Zuwachsgeschwindigkeit auf. Die ver- 
schiedenartige Lage der Maxima war bei diesen Objekten offensichtlich 
von ihrem jeweiligen Entwicklungszustand abhängig. Deshalb wurden 
für die oberirdischen Organe der Übersicht halber zunächst nur einige 
Typen der Zuwachsgeschwindigkeit- und Potentialverteilung unter- 
schieden, da bei der, Frage nach einer durchgängigen, wechselseitigen 
Abhängigkeit von Wachstumsvorgängen und Potentialdifferenzen die 
Entwicklung der Pflanzenteile während ihres Wachstums nur auf der 
jeweils durch Zufall bestimmten Stufe verfolgt wurde. Eine völlig andere 
Verteilung der elektrischen Potentialdifferenzen stellte inzwischen 
CLARK (1935) fest, indem er bei der in völliger Dunkelheit wachsenden 
Koleoptile normalerweise die Spitze gegen die Mittelregion und auch 
gegen die Basis negativ geladen fand. Damit glaubt er, einen Gegenatz 
zu unseren früheren Beobachtungen, welche bei rotem Licht erfolgten, 
feststellen zu können. 

Die von CLARK an älteren, längeren Koleoptilen ermittelte elektrische 
Polarität ist gegenüber der von uns an jüngeren, kürzeren Organen 
gefundenen geradezu umgekehrt. Daher nahmen wir erneut Messungen 
von Potentialdifferenzen an Koleoptilen unter Anwendung der früher 
bereits beschriebenen Versuchsanordnung (1934) unter Berücksichtigung 
der zonalen Zuwachsgeschwindigkeiten vor, um festzustellen, inwiefern 
die Verteilung von Zuwachsgeschwindigkeiten und Potentialdifferenzen 
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eine Änderung erfährt, 


und ob tatsächlich ein prinzipieller Gegensatz zwischen unseren Ergeb- 


nissen und denjenigen 
CLARKs, die allerdings 
nur auf Potential- 
messungen beruhen, be- 
steht. 

Unter Einhaltung 
der erwähnten Metho- 
dik (Temperatur 24°C., 
rotes, gefiltertes Licht, 
feuchte Kammer usw.) 
nahmen wir Messungen 
an Koleoptilen von 
Svalöfs Sieges- Hafer 
vor. Abb. 1 zeigt einige 
Ergebnisse der Beob- 
achtungen an Koleo- 
ptilen verschiedenen Al- 
ters. Sehr junge Organe 
(etwa 12 mm) besitzen 
bei Wachstum im rotem 


Licht eine gegen alle übrigen Regionen elektrisch positiv geladene 
Spitzenzone, ältere (etwa 15—20 mm) zeigen dagegen das Maximum 
der positiven Ladung in der Mitte, und schließlich weisen nahezu 


ausgewachsene Koleo- 
ptilen ein solches eben- 
falls in ihrem mittleren 
und ein weiteres in 
ihrem basalen Teil auf. 
Bei völliger Dunkelheit 
herangezogene Koleo- 
ptilen besitzen dagegen 
ein ausgesprochenes 
Maximum an der Basis 
und ein geringes in der 
mittleren Region, wo- 
bei sich die Spitze 
gegen Mittel- und Ba- 
salreagion elektronega- 


tiv verhält. Die gleichzeitig bestimmten Zuwachsgeschwindigkeiten 
sind in den einzelnen Zonen ähnlich verteilt, wie aus der Abb. 2 er- 
sichtlich ist, sodaß wiederum der Zusammenhang zwischen Wachs- 
tumsvorgängen und elektrischer Positivität für die jeweilige Polarität 
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charakteristisch ist. Somit stimmt die von CLARK gefundene relative 
Positivität der Basis der Koleoptile mit unseren Ergebnissen überein !. 
Die bei seiner Versuchsanstellung völlig umgekehrte elektrische Polari- 
tät wird durch Wachstumsreaktionen veranlaßt, welche eine Folge der 
Verdunkelung sind. Diese veränderte Entwicklung von Koleoptilen 
bei Dunkelwachstum stellte kürzlich van OvERBEEK (1936) fest, welcher 
einen außerordentlich „win 

starken Zuwachs des 30 
Mesokotyls, dem die 
Koleoptile aufsitzt, er- 
mittelte. Das Verhält- 
nis der Längenentwick- 
lung von Koleoptile zu 
Mesokotyl beträgt bei 
nichtverdunkeltem Or- 
gan etwa 3,5:1, bei ver- 0 42 1 11 2 21 3 
dunkelten etwa 1:2 
(bezw. 1:2,5). Durch 
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mehr in den basalen, von Avena sativa während der Lichtwachstumsreaktion. 
5 - . Zum Vergleich ist oben die Kurve des Gesamtzuwachses 
die geringere in den bei der Lichtwachst ktion nach van DILLEWIJN 


apikalen Regionen, wo- WG" Oranc: Proc. nat. Acad. el. U.8.4. 21, 1086 (81)) 
am Wachstum in bedingtem Maße beteiligten Atmungsvorgänge (vgl. 
auch DRAWERT, 1937) die relative elektrische Positivität der Basis 
hervorrufen. Die elektrische und Wachstumspolarität ist demnach von 
den Belichtungsverhältnissen in beträchtlichem Maße abhängig. Bei 





1 Zur Untersuchung bei völliger Dunkelheit glaubte sich CLARK gezwungen, 
weil er — wie er angibt — bei rotem oder gelbem Licht keine konstanten Potential- 
differenzen erhalten konnte. Aus den von uns veröffentlichten methodischen 
Messungen, welche sich mit dieser mangelnden Konstanz befaßten, geht aber 
bereits hervor, daß die Schwankungen mit der dauernd wechselnden Wachstums- 
intensität der einzelnen Abschnitte, welche sich innerhalb kürzerer Zeitabschnitte 
durch partielle Messungen erfassen lassen, zusammenhängen. Die Genauigkeit 
der elektrischen Messung wird zudem nur erreicht, wenn man mit beweglichen 
und nicht mit feststehenden Elektroden mißt, da infolge des stetigen Wachstums 
die einzelnen Zonen der Koleoptile an ihnen im Laufe der Zeit vorübergleiten. 
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Wachstum in der Dunkelheit (z. B. auch unter der Erdoberfläche) 
wird die elektrische Polarität der Koleoptile eine andere sein als am Licht. 

In diese Richtung weist eigentlich auch das Ergebnis der elektro- 
metrischen Messungen CLARKs während der Lichtwachstumsreaktion, 
bei welcher er eine Ahnlichkeit der Potentialdifferenzen-Kurve mit 
derjenigen der Lichtwachstumsreaktion (Gesamtwachstumsmessung), 
die er den Ergebnissen van DILLEWIINS (1927) entnimmt, zu finden 
glaubt (vgl. Abb. 3). Ein Vergleich der beiden Kurven ist angesichts 
der gleichen Länge der Objekte durchaus möglich. Beide Kurven ähneln 
einander in ihrem Verlauf, so daß nach CLarks Ansicht normalerweise 
die Basis negativ ist, nach kurzer Belichtung die Polarität vorübergehend 
umgekehrt wird und schließlich für einige Zeit die anfänglichen Poten- 
tialdifferenzen eine Erhöhung erfahren, die etwa der Wachstumserhöhung 
während der Lichtwachstumsreaktion entspricht. Zieht man aber die 
Abszisse der Kurven, den zeitlichen Ablauf der Reaktionen, in Betracht, 
so kommt man jedoch zu der Ansicht, daß etwa im gleichen Zeitabschnitt 
die Umkehr der elektrischen Polarität (wobei nun die Spitze elektropositiv 
gegen die Basis wird) und die Erhöhung des Gesamtzuwachses statt- 
finden, und daß bei absinkender Zuwachsgeschwindigkeit die elektrische 
Polarität wieder in die alte Richtung umschlägt. Der Einfluß der Be- 
lichtung würde dann in einer durch Wachstumsvorgänge oder Vorgänge, 
die ihnen vorangehen, bedingten Umkehr der Polarität bestehen, die 
allerdings nur klar zu erkennen ist, wenn gleichzeitig mit der elektrischen 
Messung eine solche des partiellen Zuwachses in den einzelnen Organ- 
abschnitten vorgenommen wird. Betrachtet man in diesem Zusammen- 
hang die Kurven 3 und 4 der Abb. 1 und 2, so erkennt man die Berech- 
tigung dieser Annahme, da bei rotem Licht das Maximum beider Größen 
im oberen Teil, bei Dunkelheit an der Basis zu finden ist. Zwar ist die 
Erhöhung der Potentialdifferenzen, welche CLARK während der Licht- 
wachstumsreaktion findet, öfters außerordentlich groß (bis zu 90 Milli- 
volt), so daß hier ein Unterschied zwischen den mit seiner Versuchs- 
anstellung und den mit unserer Methode gefundenen Differenzen besteht; 
jedoch muß bei der Belichtungsintensität (zur Einleitung der Licht. 
wachstumsreaktion) mit einer Erregung des Organs gerechnet werden, 
welcher Restitutionsvorgänge zu folgen pflegen (DRAWERT 1937), und 
für diese ist eine erhöhte Atmungsintensität und damit verbunden 
eine Potentialerhöhung charakteristisch. 


Zusammenfassung. 

Die Verteilung elektrischer Potentialdifferenzen wird mittels einer 

früher ausführlich beschriebenen Methode an ungereizten Koleoptilen 
verschiedenen Alters von Avena sativa gemessen. 

1. CLarks Ansicht, daß sich die Spitze der Koleoptile normaler- 

weise elektronegativ gegenüber den übrigen Zonen verhält, ist unzu- 
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treffend, denn die Spitzenregion junger Koleoptilen wird elektropositiv 
gegenüber den anderen Organteilen gefunden. Bei älteren Koleoptilen 
besitzt dagegen die Mittelregion eine positive Ladung gegeniiber der 
Spitze und der Basis. Die mit der elektrometrischen Messung gleichzeitig 
vorgenommene Ermittlung der zonalen Zuwachsgeschwindigkeiten be- 
stätigt unsere Annahme, daß die Regionen größerer Zuwachsgeschwindig- 
keiten elektropositiv gegenüber denjenigen einer geringeren sind. 

2. Eine Positivierung der Basis tritt nur ein, wenn die Pflanze in 
Dunkelheit heranwächst und erklärt sich durch den in ihr stärker 
einsetzenden Zuwachs der Mesokotylregion. 

3. In diesem Sinne wird der richtige Zusammenhang zwischen dem 
Verlauf der Lichtwachstumsreaktion und dem von CLARK gefundenen 
Verhalten der Potentialdifferenzen bei der Koleoptile von Avena sativa 
auf Grund der vorliegenden Ergebnisse erörtert. 
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ÜBER DIE BILDUNG DER STELE AUS DEM URMERISTEM 
VON PTERIDOPHYTEN UND SPERMATOPHYTEN}?. 


Von 
REINHARD KAPLAN. 


Mit 20 Textabbildungen (68 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 31. Mai 1937.) 


I. Problemstellung. 


Im Jahre 1886 schlug van TIEGHEM zur Beschreibung der Leitbündel- 
anatomie den Begriff ,,Stele“‘ vor, worunter er das von einer Endodermis 
umgebene Leitgewebe und ,,conjonctif (Mark, Markstrahlen, Perizykel) 
verstand. Die darauf aufgebauten Bezeichnungen wie Monostelie, Poly- 
stelie, Eustelie usw. werden zum Teil noch heute verwendet, doch hat 
sich ein teilweise starker Bedeutungswandel vollzogen. Der Grund dafür 
ist mit J. Meyer (1917) darin zu sehen, daB mehrere Gesichtspunkte, 
nicht nur rein anatomische, sondern auch ontogenetische und phylogene- 
tische, bei der Sinngebung der Worte maBgebend waren, und mit der Ent- 
wicklung besonders der phylogenetischen Einsichten mußte sich die 
davon mitbestimmte „Stelärtheorie‘‘ ändern. Dabei kam es natürlich 
zu Spannungen zwischen verschiedenen Möglichkeiten der Deutung eines 
Objektes und damit zu Unbequemlichkeiten und Unklarheiten in der 
stelärtheoretischen Nomenklatur. Deshalb trat J. MEYER (1917) gegen- 
über dieser ‚sehr wenig brauchbaren“ für die DE Bary-A. MEyErsche ein, 
die nicht von phylogenetischen Ansichten abhing. Trotzdem wurden aber 
die stelärtheoretischen Namen von vielen Autoren, besonders solchen, 
welche der Systematik nahe standen, beibehalten, obwohl z. B. Hayata 
(1931) zugibt, daß „im Lichte der modernen Wissenschaft diese (VAN TIEG- 
HEMs) Theorie nicht allgemein anerkannt werden‘ kann. Die Einteilung 
der Achse in Stele, Rinde und Epidermis wird aber beibehalten und 
festgestellt: ,, Die verschiedenen Stelen sind im wirklichen Wesen gleich 
und können ineinander umgebildet werden‘ (HAYATA 1931). Unter Stele 
versteht BowEr (1923) eine mehr oder weniger kompakte Säule von 
Leitgewebe, die oft von einer Endodermis abgegrenzt ist. 1933 definiert 
er sie als das „ganze Gefäßsystem, eingebettet in das umgebende Gewebe‘. 
Auch PostHumus (1924) erkennt für die Stelärmorphologie den phylo- 
genetischen Gesichtspunkt voll an. Er betont die Betrachtung der drei- 
dimensionalen Verteilung des Leitgewebes und weist der Struktur der 
Gewebe selbst eine untergeordnete Bedeutung zu. Die für die ältere 


1 Dissertation der mathematisch-naturwissenschaftlichen Abteilung der Philo- 
sophischen Fakultät der Universität Leipzig. 
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Stelärtheorie als Grenze so wesentliche Endodermis ist also in ihrer 
Bedeutung sehr gesunken, und man sieht die verschiedenen Gefäß- 
systeme als eine sich phylogenetisch umformende Gewebsmasse an, als 
eine Art Organ, das Metamorphosen erleidet (s. a. ZIMMERMANN 1930). 
Diese Umformung ist besonders unter Anwendung des biogenetischen 
Gesetzes aus Untersuchungen von Keimpflanzen geschlossen worden, in 
denen aufeinanderfolgende Stadien der Stelenentwicklung in den unteren 
Internodien ausgebildet sind (JEFFREY, BOWER, GWYNNE-VAUGHAN, 
THOMPSON u. a.). 

Da man Klarheit über die Abgrenzung der Stele und damit über den 
Stelenbegriff aus den frühen Stadien der Gewebesonderung zu erhalten 
hoffte, interessierte die Bildung der Stele aus dem Vegetationspunkt schon 
vor längerer Zeit. SCHOUTE (1903, vgl. dort ältere Literatur) stellte fest, 
daß die alte Hansteinsche Histogeneinteilung von keiner wesentlichen 
Bedeutung für die van TrecHEmsche Betrachtungsart sei. Zugleich 
betonte er, daß die Initialen der als Grenze angenommenen Endodermis 
nach keinem einheitlichen Schema bei der Aufteilung der Segmente der 
Scheitelzelle gebildet würden. Auch spätere Arbeiten beweisen, daß die 
Endodermis zum Teil mit der Rinde (Schizaea Barroo, Nephrolepis 
BÄsEcKE, Marsilia MAGER), zum Teil mit dem Leitgewebe (Pteridium 
CHANG, Selaginella BARCLEY, Equisetum JOHNSON) eine gemeinsame 
Mutterzelle besitzt, wenn auch der Teilungsmodus der Segmente für ein 
und dieselbe Art konstant ist. Das führte BREBNER (1902) dazu, die 
Endodermis nicht als morphologische, sondern als physiologische Grenze 
anzusehen, die entsteht, wo sie gebraucht -vird, und daher für die Stelär- 
theorie unwesentlich ist. Auch die Feststellung des Entwicklungsganges 
der übrigen Achsengewebe bei einzelnen Arten, die bei der Schilderung 
meiner Untersuchungsergebnisse mit berücksichtigt werden sollen, haben 
den Stelenbegriff kaum aufgehellt. 

Erst die von BARTHELMESS (1935) und Lovıs (1935) unternommenen 
Untersuchungen sind für dieses Problem fruchtbar geworden. Das 
beruht auf der Methodik, die sich an die von HELM (1931) anschließt, 
und den Gesichtspunkten, von denen sie ausgingen. Zwar entgeht 
BARTHELMESS den begrifflichen Schwierigkeiten, indem er unter Stele 
einfach die „Gesamtheit des Holzes‘ im Sproß versteht. Aber seine 
Äußerungen über die Rolle des Meristemringes, der Bildungsstätte des 
Prokambiums, besonders bei Farnen, zeigt doch ähnliche Gesichts- 
punkte wie die, unter denen die hier mitgeteilten Untersuchungen aus- 
geführt wurden. Darauf wird später zurückzukommen sein. Auch die 
Lovıssche Arbeit ist, wie unten gezeigt wird, für die Stelärtheorie von 
Bedeutung, wenn auch von ihm selbst nicht darauf eingegangen wurde. 

Diese neuen Gesichtspunkte sind nun folgende: 

1. Die in den älteren Arbeiten für so wesentlich angesehene Lage 
der einzelnen Zelle, ihre Abkunft von bestimmten Initialen, wird zurück- 
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gestellt. Dagegen wird der Differenzierungsgrad, der zytologische Zu- 
stand der Zellen, fiir die Beurteilung herangezogen. 

2. Es wird nicht so sehr auf das Schicksal einer einzelnen Zelle, 
sondern mehr auf die Verteilung ganzer Zellkomplexe innerhalb des ge- 
samten Organs geachtet. Somit ist die innere Struktur, d. h. der zyto- 
logische Habitus der einzelnen Zellen, nur insofern von Bedeutung, als 
er diese als zu einem bestimmten Zellkomplex gehörig kennzeichnet. 

3. Die Hauptaufgabe ist aber, die sich besonders durch verschiedene 
Entwicklungsgeschwindigkeit unterscheidenden jungen Gewebe in ihrem 
Entwicklungsgang bis zur Formung des Gefäßsystems zu verfolgen. 

Im allgemeinen ist mit der Fertigstellung des Prokambiums die äußere 
Form des Leitbündelsystems erreicht, und da ja für die Stelärtheorie 
die innere Struktur des Gewebes meist nicht von Bedeutung ist, so habe 
ich die Histogenese zum größten Teil nur bis zu diesem Punkte verfolgt. 


II. Eigene Untersuchungen. 
A. Methodik. 


Der Hauptunterschied der Methoden von HELM (1931), BARTHEL- 
Mess (1935) und Louis (1935) besteht in der Anfärbung des Zellplasmas 
gegenüber z. B. SCHOUTE (1902), der das Plasma herauslöste und nur die 
Zellwände betrachtete. Auch ich bediente mich hauptsächlich der Mikro- 
tomtechnik, doch wurde auch versucht, den Differenzierungszustand 
im lebenden Gewebe zu charakterisieren. 

Das Material stammte zum Teil aus dem hiesigen Botanischen Garten, 
zum Teil aus der Umgebung von Leipzig, Glauchau, Berchtesgaden und 
Lenggries. 

Die Mikrotomschnitte von meist 10 u Dicke wurden mit einem Minot- 
Mikrotom ausgeführt. Als Fixierungsmittel bewährten sich: Juel (60% 
Alkohol 100, Zinkchlorid 2, Eisessig 2), Bouin (konz. wäßrige Pikrin- 
säurelösung 20, Formol 30, Eisessig 5), Sapéhin (10% Formol 1, 2% 
Kaliumbichromatlésung 1, 4 Tage; 2% Kaliumbichromat einige Tage). 
Das JuEusche Gemisch drang am schnellsten ein und bewährte sich 
daher bei gréBeren Objekten (Farnen) am besten, lieB aber den Gerb- 
stoff in der Vakuole nicht erkennbar werden. Dagegen konnte in den 
so fixierten Objekten der Plasmagehalt besonders gut durch Färbung 
dargestellt werden, was beim SAPÉHINschen Gemisch, das den Gerb- 
stoff als gelbbraune Masse ausfällt, nicht so klar méglich war. Doch ergab 
sich hiermit eine gute Fixierung der geformten Plasmateile, besonders 
der Plastiden und Chondriosomen. Boums Flüssigkeit hielt zwischen 
beiden etwa die Mitte und erhielt sehr schön, allerdings nur bei kleinen 
Objekten, die Vakuolenform. Meist wurde nach JUEL fixiert, da sich 
der Plasmagehalt als besonders wesentlich für die Beurteilung des Diffe- 
renzierungsgrades herausstellte. Mit den anderen Fixierungsmitteln 
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wurden nur Stichproben gemacht, um auch die übrigen Eigenschaften 
der Zellen kennenzulernen. Nur bei Selaginella Kraußiana mußte das 
FLEMMINGsche Mittel angewendet werden (1% Osmiumsäure 2,5, 1% 
Chromsäure 9, Eisessig 0,6, Wasser 9,2), da das Plasma hiermit am 
wenigsten verändert wurde. Einander widersprechende Ergebnisse der 
histologischen Untersuchung wurden aber Ana 

durch diese verschiedenen Fixierungs- + Mernorger 
weisen nicht gewonnen. Die Einbettung 
in Paraffin von 52°C geschah über Benzol 
durch‘ verschiedene Alkoholstufen und 
Alkohol-Benzolmischungen, da hierbei 
die Farnrhizomspitzen am wenigsten 
hart wurden und auch das in die aus- 
differenzierten, festeren Gewebe ein- 
gebettete, zarte Meristem am wenigsten 














rig. Um durch schnelleres Eindringen pré 
zu erreichen, daB das Gewebe weniger 

hart wurde, schrumpfte und riB, wurde Sd ; 
die Überführung dieser Objekte in die eee 
erste, reine Paraffinstufe unter Vakuum AGlschentriger 


in nebenstehender Apparatur (Abb. 1) 
vorgenommen. Die Objekte blieben etwa 
6 Stunden darin, und dabei wurde 2mal La 
das Paraffin gewechselt. Trotzdem gelang [Zentritugergas 
es bei Osmunda nicht, ein in allen Teilen 
unzerissenes Präparat zu erhalten. Das 
beruht wohl darauf, daß hier zu den sonst 
durch verschieden starkes Schrumpfen 
der verschiedenen Gewebe entstehenden 
Spannungen noch die starken des leben- 
den Gewebes kommen, wie noch erklärt werden wird. Die Schnitte wurden 
in der üblichen Weise mit Glyzerin aufgeklebt, gefärbt und in Kanada- 
balsam eingebettet. Meist wurden Kern und Zellwand mit Hämalaun oder 
ExrLicaschem Hämatoxylin und das Plasma mit Säurefuchsin gefärbt. 
Eosin oder Lichtgrün bewährte sich nicht so gut zur Gegenfärbung, da 
das eine zu blaß war und das andere zu schnell im Lichte ausblich. Auch 
die HEıDenHAınsche Hämatoxylinfärbung allein oder mit Gegenfärbung 
bewährte sich und wurde hauptsächlich zur Chondriomdarstellung ver- 
wendet. 

Die größte Schwierigkeit bei den Vitaluntersuchungen war, daß die 
ganze Differenzierung in einer sehr kurzen Zone der jungen Achse vor 
sich geht. Am leichtesten ließen sich Schnitte durch die gewünschte 
Zone erhalten, wenn das Objekt in Holundermark festgeklemmt und nun 
unter dem Binokularmikroskop von dem Stumpf Schnitt für Schnitt 














Abb. 1. Apparat zum Einbetten 
im Vakuum. 
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abgetragen wurde. So konnte sowohl an dem stehengebliebenen Stumpf 
als auch am Schnitt selbst beobachtet werden, und es lieB sich wenigstens 
ungefähr die Lage des Schnittes zur Organspitze beurteilen. Bei diesen 
Untersuchungen muBten Farne leider ganz ausgeschieden werden, da die 
Differenzierungszone hier noch viel kürzer als bei Dikotylen und Gymno- 
spermen ist. Bei Equisetum und Lycopodium erlaubten am besten Längs- 
schnitte eine Untersuchung. Diese wurden auch bei den anderen Objekten 
herangezogen. Das Ziel der Vitaluntersuchungen war, irgendeine Reak- 
tion auf den Entwicklungsgrad der Zellen oder einen sonstigen Anhalts- 
punkt fiir ihn zu finden. 

Die von HELM (1931) gemachte Beobachtung, daB das Meristem sich 
von dem schon etwas differenzierten Gewebe dadurch unterscheidet, 
daB sich im Gegensatz zu diesem an ihm bei Zusatz von 1% Wasserstoff- 
peroxyd keine Sauerstoffblasen entwickeln, scheint, wie schon HELM 
vermutete, durch den Mangel an Interzellularen und somit Luftkeimen 
erklarbar zu sein. Beim Anstechen des Meristems mit einer feinen Glas- 
nadel entwickelten sich nämlich auch hier Gasblasen. 

Weiterhin wurde versucht, zwischen Meristem und jungem Parenchym 
Unterschiede in der Wirkung von Oxydationsfermenten zu beobachten. 
Ursoltartrat, Guajakol, Benzidin und die Nadireaktion gaben nur im Pro- 
kambium positive Reaktion, bei Equisetum bisweilen auch im jüngsten 
Mark. In der Zone der ersten Differenzierung selbst konnte nichts Brauch- 
bares festgestellt werden. Da die Vitalfärbung mit Neuralrot eher zu ver- 
wertende Ergebnisse lieferte, soll sie unten besprochen werden. Die An- 
färbung der jugendlichen Vakuole (vgl. GUILLERMOND 1934) gelang nicht 
immer mit der gleichen Sicherheit, am ehesten aber, wenn die Farbstoff- 
lösung durch einige Tropfen Leitungswasser schwach gelblich war. Die 
ebenfalls unten zu besprechenden Ergebnisse über die Wanddoppel- 
brechung wurden an den gefärbten Mikrotomschnittpräparaten mit einem 
Polarisationsmikroskop von Winkel-Zeiss erhalten. Obgleich die Effekte 
ziemlich gering sind, genügte eine 60-Watt-Osramlampe als Lichtquelle. 
Diese wurde auch für die anatomischen Untersuchungen verwendet. Es 
diente hierzu ein Mikroskop von Seibert mit Binokularansatz, das 15- 
bis 750fache Vergrößerung erlaubte. 

Die Zeichnungen, die entsprechend den angeführten Gesichtspunkten 
nicht einzelne Zellen, sondern die Verteilung der Gewebe zeigen sollen, 
wurden mit einem Epinserschen Zeichenprojektionsapparat ausgeführt. 
Es wurde versucht, nach Möglichkeit den Eindruck des mikroskopischen 
Bildes wiederzugeben. Die Dichte der Punkte entspricht der Stärke 
der Färbbarkeit und demzufoige dem Entwicklungszustand. Für die 
Segmentierungszone (s. u.) mußte allerdings eine besondere Darstellungs- 
weise (kleine Kreise) angewendet werden. Die Numerierung der Quer- 
schnitte einer Reihe beginnt mit dem, der den Vegetationskegel am 
weitesten oben getroffen hat. 
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B. Zytologische Charakterisierung des Differenzierungszustandes 
der jungen Zellen. 


Wie schon anfangs gesagt wurde, ist die zytologische Beschaffenheit 
einer Zelle dés Bildungsgewebes nur insofern von Bedeutung gewesen, 
als damit ihre Zuordnung zu bestimmten Gewebekomplexen môglich 
wurde. Die Vorstufen der verschiedenen Gewebe der fertigen Pflanze im 
Vegetationskegel unterscheiden sich ja zunächst hauptsächlich nur in 
der Schnelligkeit ihrer Differenzierung, seltener durch eine individuell 
verschiedene Beschaffenheit selbst. Schon HELM (1931) zeigte, daß sich 
die Anlage des Leitgewebes der Dikotylen, ein ringförmiger Meristemteil, 
zunächst nur durch seinen länger dauernden meristematischen Zustand 
von der sich schneller entwickelnden Rinde und dem Mark unterscheidet. 
Diesen meristematischen Zustand hat er an der stärkeren Färbbarkeit 
des Zellinhaltes erkannt, ohne die Ursache dieses Färbungsunterschiedes 
näher zu erklären. 

Louts (1935) sprach beim Betrachten der Parenchymatisation von 
„Vakuolisierung‘‘ der Zellen, und in der Tat zeigte sich nach Vitalfärbung 
der Vakuolen bei Equisetum variegatum und Araucaria Bidwillii, daß die 
meristematischen Zellen entweder keine oder wenigstens kleinere Vakuolen 
besitzen als die stärker differenzierten. Leider gelang eine vitale Neutral- 
rotfärbung bei Angiospermen nicht. Aber auch am fixierten Objekt 
ließ sich dieser Unterschied feststellen. In der Arbeit von SARKANY (1935) 
zeigt eine Photographie des Meristemringes von Ricinus ebenfalls dieses 
Verhalten der Vakuolen deutlich. Daß damit das gesamte Phänomen 
der stärkeren Färbbarkeit vollplasmatischer Zellen geklärt ist, soll nicht 
gesagt sein. Es ist möglich, daß ein Teil des Effektes auf wirklich dichteres 
oder stärker farbspeicherndes Plasma oder etwas Ähnliches zurück- 
zuführen ist. : 

Eine Ausnahme von dieser Regel der stärkeren Anfärbung machen 
die Scheitelzellen und jüngsten Segmente vieler Pteridophyten. Denn 
hier finden sich oft groBe Vakuolen, tiberhaupt Substanzarmut (WENT 
1888, Hor 1898, ScaüEepP 1926 u. a.), und erst später, wenn die Aufteilung 
der Segmente erfolgt, werden die entstandenen kleineren Zellen mit 
Plasma stärker gefüllt und die Vakuolen verkleinert. Sie nähern sich 
dann im Aussehen den typischen Meristemzellen der Spermatophyten. 
Doch nicht alle Teilzellen eines Segmentes erreichen dieses Stadium völliger 
Plasmaausfüllung (= Eumeristem), denn oft sieht man die vakuolige 
Urrinde (s. u.) direkt an die substanzarmen jüngsten Segmente stoßen, 
z. B. bei Polypodiaceen. Ja bei Selaginella und Psilotum fand sich als 
vollplasmatisches Stadium erst das Prokambium. Bei Farnen enthält 
oft die Scheitelzelle Gerbstoff und die Rinde noch mehr, während das 
Eumeristem keinen oder sehr wenig besitzt. In der Scheitelzelle und 
jenen jüngsten Segmenten (= Segmentierungszone) ist dieser Gerbstoff 
durch das Fixieren mit Bichromat meist in Form von gelben Körnchen 
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ausgefallen, dagegen wird in der Rinde haufig die ganze Vakuole homogen 
damit ausgefüllt. Dadurch können die verschiedenen jungen Gewebe 
gut auseinandergehalten werden, wenn man sie auch wegen der konti- 
nuierlichen Übergänge nicht scharf abgrenzen kann. Diese unscharfen 
Grenzen finden sich übrigens nicht nur bei Farnen, sondern sind für die 
jüngsten Gewebe aller Gefäßpflanzen typisch. 

Ein gutes Unterscheidungsmittel der Urgewebe (s. u.) ist auch die 
Kernbeschaffenheit. HELM fand bei den von ihm untersuchten Dikotylen, 
daß die meristematischen Kerne stärker färbbar sind. Auch die hier zu 
beschreibenden Objekte besitzen diese Eigenschaft. Doch findet man 
innerhalb des eumeristematischen Gewebes auch nicht stark färbbare 
Kerne. Da ja die Färbbarkeit eines Kernes besonders von seinem Chroma- 
tingehalt und dieser vom Entwicklungszustand abhängt, so kann man 
annehmen, daß sich die weniger angefärbten Kerne im Stadium der Ruhe, 
die anderen in Pro- oder Telophase befinden. Die stärkere oder schwä- 
chere Färbbarkeit der Kerne eines Gewebes wäre also als eine Wirkung 
der Teilungshäufigkeit zu betrachten. Daß die sich träge teilende Seg- 
mentierungszone weniger chromatinreiche Kerne besitzt, wäre so auch 
verständlich. In manchen Fällen, wie bei Phyllitis, Cystopteris, Athyrium, 
waren aber gerade die Parenchymkerne stärker färbbar und außerdem 
viel kleiner als die des Eumeristems. Doch lassen sich nicht wie in den 
meristematischen Zellen das Chromatingerüst und die Nukleolen darin 
unterscheiden, sondern sie sind homogen gefärbt. Da diese Erscheinung 
bei dem nach Bourn fixierten Material viel weniger hervortritt als beim 
mit JUEL fixierten, so scheint es sich wohl um ein Fixierungsartefakt 
zu handeln, das durch irgendeine substantielle Eigenart dieser Kerne 
hervorgerufen wird und deshalb zur Unterscheidung dienen kann. Dafür 
spricht auch, daß das Hämatoxylin viel schwerer eindrang und sich auch 
schwerer wieder entfernen ließ als bei den meristematischen Kernen. 

Die Kerngrößen sind ebenfalls für die verschiedenen Gewebe charak- 
teristisch. In allen Fällen sind die Nuklei der Segmentierungszone größer 
als die übrigen. Dagegen kann das Eumeristem größere oder kleinere 
als das Urparenchym besitzen, ein Unterschied besteht aber fast immer. 
Das Prokambium hat meist durch die längliche Zellform bestimmte, 
etwas gestreckte Kerne. 

Die Größenverhältnisse der Zellen selber sind nicht immer als Er- 
kennungsmittel der Urgewebe verwendbar. In allen Fällen sind zwar 
die der Segmentierungszone am größten, ein Unterschied zwischen 
Eumeristem und Urparenchym besteht aber anfangs nicht. Erst im 
Laufe der Entwicklung werden diese größer als jene. Die Prokambium- 
zellen sind durch die Entstehung aus sich längs teilenden Meristemzellen 
gestreckter und im Querschnitt immer kleiner als ihre Mutterzellen. 
Jedoch läßt sich der Beginn der Prokambisierung des Restmeristems bei 
Farnen nicht genau definieren; denn die Entwicklung von der Segmen- 
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tierungszone über das Eumeristemstadium zum Prokambium im Achsen- 
restmeristem verläuft, wie wir noch sehen werden, ganz kontinuierlich. 
Auch sind die Prokambisierungsteilungen iiber den ganzen Querschnitt 
des Gewebes verteilt und gehen nicht, wie z. B. bei Spermatophyten, 
von bestimmten Stellen aus oder geschehen zu einem bestimmten Diffe- 
renzierungszeitpunkt. 

SchlieBlich sei noch darauf hingewiesen, daB in der Segmentierungs- 
zone, besonders in der Scheitelzelle bei Equisetum variegatum und hiemale 
Stärkekörner und grüne Plastiden enthalten sind und sich auch chondrio- 
somenartige Gebilde durch Vitalfärbung mit Janusgrün (GUILLERMOND) 
auffinden ließen. Die letzteren fanden sich auch in den übrigen Zellen 
und in denen von Selaginella Kraußiana in großer Zahl. Stärke besitzt 
ebenfalls die Segmentierungszone der untersuchten Polypodiaceen und 
Osmunda. Die mit Eisenhämatoxylin dargestellten chrondriosomen- 
artigen Körperchen konnten nur bei Psilotum triquetrum zur Charakteri- 
sierung der Urgewebe verwendet werden. Bei den anderen Objekten 
waren Unterschiede im Aussehen dieser Zellbestandteile nur in differen- 
zierteren Geweben als den hier interessierenden festzustellen. 

Auf die Ergebnisse der Wanduntersuchung mit dem Polarisations- 
mikroskop soll in einem besonderen Abschnitt eingegangen werden. 


C. Die histologische Differenzierung im Sproßscheitel. 


1. Begriffserklärung. 

Es bedeuten: 

Segmentierungszone das aus der substanzarmen Scheitelzelle und den 
ähnlich beschaffenen, jüngsten Segmenten bestehende Gewebe. 

Eumeristem das aus vollplasmatischen, meist isodiametrischen, 
teilungfähigen, also „typischen‘‘ Meristemzellen aufgebaute Gewebe. 

Meristem das gesamte Gewebe aus eumeristematischen und Segmen- 
tierungszellen. 

Restmeristem das von der Weiterentwicklung noch nicht stark er- 
griffene Meristem in dem sich schon differenzierenden Organteil. Es 
kann in der Achse in Form eines unberindeten Ringes ( Periphermeristem ), 
berindeten Ringes (Meristemring) oder zentralen Pfropfes (Meristem- 
pfropf) und im „Sockel“ oder Blatt als ein Ringstück (Meristembogen) 
auftreten. Es entspricht dem Prodesmogen Louis’. 

Urparenchym oder kurz’ Parenchym das zur Zeit der Ausbildung des 
Restmeristems sich schon ‚‚vakuolisierende‘‘ Gewebe, also Urrinde 
(Phloeogen bei HELM), Urmark (Metrogen bei HELM) und Blattliicke. 

Blattlücke ein Urparenchym, das in der Nähe der Blattinsertion ins 
Achsenrestmeristem nur wenig eindringt (unvollständige), bis zum Mark 
durchstößt (vollständige) oder taschenartig die Restmeristemmasse aus- 
höhlt (Blatt-Tasche). Louis nennt sie „fenetre‘. 

16* 
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Prokambium das durch Langsteilungen und Streckung, vielleicht auch 
gleitendes Wachstum aus dem Meristem in der Anordnung des fertigen 
Biindelsystems hervorgegangene Gewebe. In ihm kann schon eine Son- 
derung in grôBerzelliges Urrylem und kleinerzelliges übriges Bündel- 
gewebe auftreten. Das Prokambium ist die Bildungsstätte der Primanen. 

Urgewebe die sich zuerst aus dem Meristem herausbildenden, unter- 
scheidbaren Zellkomplexe, also Restmeristem, Urparenchyme und Pro- 
kambium. 

Sockel (,,soubassement“ bei Louis) die Verbreiterung der Achse, die 
später die eigentliche Blattanlage als Höcker und endlich das fertige 
Blatt trägt. Seine Abgrenzung gegen den restlichen Achsenteil und das 
Blatt ist + willkürlich. Die Blattanlagen werden, von der jüngsten aus- 
gehend, mit I, II, III, IV usw. bezeichnet. Ein Internodium wird nach 
dem darüberliegenden Knoten benannt. 


2. Beschreibung der einzelnen Objekte. 


Es wurde versucht, Typen aus verschiedenen Gruppen der Spermato- 
phyten und Pteridophyten zu untersuchen. Doch konnte die Auswahl 
wegen der außerordentlichen Mannigfaltigkeit nur stichprobenartig sein, 
und viele Pflanzengruppen, die sicherlich auch viel Interessantes bieten 
würden, mußten weggelassen werden. In einer kurzen Mitteilung (KAPLAN 
1936) wurde schon eine Beschreibung des Differenzierungsganges bei 
einigen Spermatophyten gegeben, und es sollen daher hier nur die dazu- 
gehörigen Zeichnungen kurz besprochen werden. Eine genauere Dar- 
stellung der Histogenese erfahren hauptsächlich die Pteridophyten, wäh- 
rend in der theoretischen Besprechung auch die an den Spermatophyten 
von anderen und mir gewonnenen Erkenntnisse berücksichtigt sind. 


a) Beblätterte Organe. 


a) Anomale Dikotyledonen. 

Die Verhältnisse bei den ‚normalen‘ Formen der Bündelverteilung 
sind durch Heim (1931) und Lovuts (1935) bekannt und benötigen hier 
keiner Darlegung. Dagegen interessieren anomale Typen wie Piper und 
Peperomia. Bei ihnen fand sich ein Meristempfropf, der weiter unten durch 
Markbildung zum Ring und hier von einem zweiten, durch die Meristem- 
bögen der I. und II. Sockel gebildeten Ring umschlossen wird (Abb. 2). 
Bei Peperomia ist der äußere schon zu Prokambiumbündeln differenziert 
(Abb. 3). Der äußere Meristemring von Piper verbindet sich, nachdem 
er ein Internodium durchlaufen hat, im Knoten mit dem inneren Ring 
dieses Internodiums zu dem inneren im nächst unteren. Die neu ein- 
tretenden Blattspuren des älteren Blattes entsprechen dann dort dem 
äußeren Ring des höheren Internodiums. Bei Peperomia findet diese 
Fusion noch tiefer unten statt, es umschließen also gewissermaßen 
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5. 9. 





Abb. 2. Piper nigrum (Querschnitte) (vgl. Text). 


mehrere Sockel einander. Das Zellmaterial für die Fusionsstränge wird 
von dem entsprechend tief hinabreichenden Restmeristem geliefert. Da 





Tu 
Abb. 3. Peperomia emarginulata (vgl. Text). 


die Verbindungen hauptsächlich in der Nähe des inneren Meristemringes 
stattfinden, so reicht dieses auch dort am tiefsten hinab, während sich 
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außen in gleicher Höhe schon Prokambiumbündel befinden. Zwischen 
äußerem Bündelring und neu hinzutretenden Blattspuren werden außer- 
dem Verbindungen dort ausgebildet, wo diese in die Achse eintreten. 
Sie entstehen unter Verwendung des Achselknospenmeristems. 

VAN TIEGHEM ging bei der Aufstellung des Begriffes Stele von der 
Anatomie der ,,polystelen“ Primulaceen aus. Bei Primula auricula 
(Abb. 4), das von den neuen Gesichtspunkten aus untersucht wurde, 
befindet sich in den jüngsten 2—3 Internodien ein Meristempfropf, der 
sehr weit unten erst Mark auszubilden beginnt, wenn sich in seinem 
äußeren Teil schon Prokambiumstränge sondern. Um ihn herum liegen die 
Blattspuren der älteren Blätter, ähnlich wie in älteren Internodien 
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Abb.4. Primula auricula. 


von Piper und Peperomia, nur in viel größerer Zahl. Auch verschmelzen 
die inneren nach einer gewissen Strecke selbständigen Verlaufes durch 
das breite Rhizom mit den äußeren, auch selbständig gebliebenen. Zur 
Bildung von mehreren Meristemringen kommt es nicht. Für diese Ver- 
bindungen werden die Zellen des tief hinabreichenden Meristemrestes 
verwendet. Es handelt sich hier also um einen im wesentlichen gleichen 
Typ wie bei den Piperaceen und den unten besprochenen Monokotylen. 

Nach HELM und Lovuts entstehen bei ihren Objekten an den Stellen, 
wo die Blattmeristembögen im zugehörigen Knoten an den Meristemring 
herantreten, Blattlücken. Solche konnte ich bei den anomalen Dikotylen 
nicht finden. Höchstens könnte die Parenchymmasse, die bei Piper 
den inneren vom äußeren Meristemring trennt (b, Fig. 2), bei Peperomia 
noch unscheinbarer auftritt und eine Verlängerung der Blattoberseite 
darstellt, als etwas Entsprechendes aufgefaßt werden. Doch stößt diese 
nicht quer zum Mark, wie bei den Normalformen, hindurch, sondern 
geht noch abwärts und verschwindet bei der Fusion der beiden Ringe. 


B) Monokotyledonen. 
Pothos celatocaulis (Abb.5) und Zebrina pendula zeigen ebenfalls 
einen Meristempfropf und Blattsockel, die diesen oder besser einander 
umhüllen. Das Restmeristem reicht tief hinab und liefert das Fusions- 
material. Stenotaphrum glabrum ist ähnlich wie die anderen Monokotylen 
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gebaut, nur bildet sich zeitig Urmark, es hat also einen tief hinab- 
reichenden Meristemring. Bei Asparagus Sprengeri entsteht die Rinde 
sehr spät. Es ist also ein Periphermeristem ausgebildet, was wohl mit 
der Kleinheit der Blatter zu- 
sammenhangen diirfte. 
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y) Kleinblättrige Di- 
kotyledonen. 2 

Wieschon mitgeteilt (Kap- 
LAN 1936), ist anscheinend 
die Sockel- und Blattanlagen- 
größe für die Schnelligkeit 
der Rindenbildung wesent- 
lich. Denn bei Melaleuca 
micromera und Erica canali- 
culata (Abb. 6) finden wir ein 
längeres Periphermeristemstadium, und der später sich bildende Meristem- 
ring wird nur unvollständig berindet. Eine zusammenhängende Rinde 
sieht man erst bei der Prokambisierung. Auch auf die Blattlücken- 
bildung hat diese Eigenschaft anscheinend Einfluß. Melaleuca, die etwas 
kleinere Blattanlagen als Erica besitzt, läßt überhaupt keine „Fenster“ 


Abb. 5. Pothos celatocaulis. 





Abb. 6. Erica canaliculata (vgl. Text). 


erkennen, während man bei Erica eine schwache Vakuolisierung der 
Zellen des unvollständig berindeten Meristemringes vor den heran- 
tretenden III. Blättern feststellen kann. Im nächsten Schnitt entspricht 
ihnen eine Ausbuchtung des Markes (Abb. 6,5). Casuarina montana mit 
noch viel schmaleren Blattanlagen zeigt ganz den Typ der kleinblättrigen 
Gymnospermen. 


6) Gymnospermen. 

Bei den meisten Gymnospermen ist sehr lange Zeit ein Peripher- 
meristem vorhanden, das erst zur Rindenbildung schreitet, wenn sich 
in Blättern und Achse Prokambiumbiindel bilden (Kocx, Louis, 
BARTHELMESS, KAPLAN). Nur die Arten aus dieser Gruppe mit größeren 
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Sockeln und Blättern, wie Agathis alba, Araucaria Bidwillii, Ginkgo 
biloba, Podocarpus Thunbergii, haben einen echten Meristemring ohne 
Prokambiumstränge. Blattliicken im 
Meristemring waren schwerer nach- 
zuweisen als bei den großblättrigen 
Angiospermen. Nur Podocarpus (Ab- 
bildung 7) zeigte sie deutlich vor den 
IV., V. und VI. Sockeln. Aber auch 
Araucaria Bidwillii (Abb. 8), Agathis 
und Ginkgo bilden vor ihrem Sockel- 
Abb. 7, Pod Thunberaté restmeristem iiber dessen Eintritt in 
(vgl. Text). das Stammrestmeristem in diesem 
eine Zellgruppe mit großen Vaku- 
olen (6), die aber nicht bis ins Mark eindringt, so daß es nicht zur 
Bildung einer vollständigen Blattlücke kommt. 








Abb. 8. Araucaria Bidwillii (vgl. Text). 


€) Pteridophyten. 

I’. Filicinae. 

a’) Polypodiaceen. 

An Phyllitis scolopendrium (Abb. 9) soll die Gewebebildung besonders 
ausführlich beschrieben werden, da hier die Verhältnisse am klarsten 
liegen. Bei den anderen untersuchten Arten bedarf es dann in der Haupt- 
sache nur einer Beschreibung der Abweichungen. 

Die oberste Kappe des sehr flachen Vegetationskegels vom aufrecht- 
wachsenden Phyllitis-Rhizom gehört gänzlich der Segmentierungszone an. 
In der Mitte liegt die dreiseitige Scheitelzelle (S), ringsherum die jüngsten 
Segmente, und nach außen folgen die jungen Blattanlagen (I, II, III, IV). 
Die jüngste (I) zeigt sich nur als eine seitliche Verbreiterung der Achse 
ohne Hervorwölbung nach oben. Die II. besteht auch noch zum größten 
Teil aus dieser Achsenverbreiterung, doch hat sie schon das eigentliche 
Blatt als kleinen Höcker nach oben zu abgegliedert. In Schnitt Nr. 1 
ist dieser Höcker von III vom Messer gerade abgehoben worden, während 
die Achsenverbreiterung, der Sockel, nicht mit getroffen ist. Von der 
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IV. Blattanlage ist der Hécker, der schon, wie die weiter oben liegenden 
Schnitte erkennen lassen, eine betrachtliche Lange erreicht hat und dem 
Petiolus des noch längst nicht voll ausgebildeten Blattes entspricht, 
gerade iiber seinem Sockel abgeschnitten. Er besteht hier schon nicht mehr 
aus Segmentierungsgewebe, sondern hat sich weiter entwickelt. Der 
innere Bau der jungen Achse und ihrer jiingsten Sockel wird von den 
nachsten, unteren Schnitten gezeigt. 

Blattanlage I gehört in Schnitt Nr. 1 noch völlig zur Segmentierungs- 
zone. Doch schon im zweiten und noch mehr in den weiter unten liegenden 
Schnitten treten in seinem Inneren eumeristematische Zellen auf. Sie 
sind unten (Schnitt 6) in einer breiten Zone angeordnet und fließen 
mit dem Restmeristem der Nachbarsockel zu einem Meristempfropf 
zusammen. Im 2.—5. Schnitt dagegen liegen sie isoliert inmitten der 
Segmentierungszellen. Das Rindenparenchym ist in den unteren Schnitten 
(6—8) ebenfalls qualitativ und quantitativ am weitesten ausgebildet 
und geht dort seitlich in das der Nachbarn über. Es ist dort gegen den 
Eumeristempfropf verhältnismäßig gut abzugrenzen. Nach oben zu 
verschmälert es sich und geht allmählich, ohne scharfe Grenze in Seg- 
mentierungsgewebe über. Dieses entwickelt sich also ohne Einschaltung 
eines deutlichen Eumeristemstadiums zu Rindengewebe. Vom 7. Schnitt 
an treten inmitten des Meristempfropfes exzentrisch nach dem I. Sockel 
hin verschoben einige mehr parenchymatische Zellen auf, im 8. Schnitt 
eine entsprechende, etwas größere Gruppe (b;). Jedoch im 9., wo der 
äußere Teil des Meristempfropfes schon deutlich zur Prokambisierung 
übergegangen ist, ist nichts Ähnliches zu sehen. Die inneren Zellen 
sind zwar im ganzen etwas weiter differenziert, jedoch ist die Differen- 
zierung der kleinen, darüberliegenden Gruppe stärker. Man kann hier 
das untere Ende des I. Sockels annehmen, denn hier hat ja der des 
VI. Blattes sein oberes (Schnitt 9), und eine Wirkung oder Erscheinung, 
die auf das Vorhandensein der I. Achsenverbreiterung schließen läßt, 
ist auch nicht mehr feststellbar. Wie sich diese junge Blattanlage, die 
ja zunächst nur den Sockel des später sich ausbildenden Blattes darstellt, 
weiterentwickeln würde, kann man an ihren älteren Geschwistern 
ablesen. 

Der Blatthöcker der II. Anlage besteht noch ganz aus Segmentierungs- 
gewebe. Der obere Teil des Sockels zeigt die eumeristematischen Zellen, 
verglichen mit Blatt I, breiter bogenförmig angeordnet. Die mittleren 
Zellen dieses Bogens haben einen stärker eumeristematischen Zustand 
erreicht als die an seinen Enden. Sie ergeben später (vgl. III und IV) 
die in der Rinde verlaufenden Blattspuren, während die Enden sich zu 
Parenchym umwandeln. Tiefer unten hat sich dieser Bogen seitlich mit 
den übrigen vereinigt, und dadurch umschließt ein Ring eumeriste- 
matischer Zellen die gesamte Segmentierungszone, die sich kegelartig 
nach unten verjüngt (Schnitt 4 und 5). Die Rinde hat sich gegenüber 
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I nicht wesentlich verändert, nur ist sie etwas dicker geworden. Dagegen 
hat sich die parenchymatische Zellgruppe (b;;) im Inneren des Rest- 
meristems, die sich schon vom 6. Schnitt ab zeigt, nach unten zu ver- 
breitert und reicht auch tiefer als in Blattanlage I, nämlich bis in das 
fertige Mark. Oben stößt sie an die Segmentierungszone an, wie der 
5. und 6. Schnitt beweisen, und im 6. sieht man deutlich, wie sie an zwei 
Stellen seitlich sich etwas verbreitert (5’, 5”). Wie die III. Anlage im 
5. und 6. Schnitt zeigt, brechen diese Verbreiterungen nach der Rinde 
unter Parenchymatisierung des Bogenrandes (s. oben) durch, und dadurch 
wird die rindenläufige Blattspur von der „stammeigenen‘“ Stele abgelöst. 
Dieses Verhalten läßt erkennen, daß die Parenchymmasse nichts anderes 
als die Blattlücke darstellt. Noch klarer wird das durch die IV. Anlage. 
Denn der 6. Schnitt enthält noch die Zellgruppe isoliert im Stelen- 
meristem der Achse; dagegen lassen die darüberliegenden Schnitte er- 
kennen, daß nicht nur seitlich die Verbindung mit der Rinde vollkommen 
eindeutig aufgetreten, sondern daß auch die Parenchymatisierung auf- 
wärts in das junge Blatt fortgeschritten ist und hier die Blattoberseite 
gebildet hat, während die Blattunterseite eine Verlängerung der Rinde 
darstellt. Eine Grenze zwischen diesen beiden Parenchymen ist hier im 
Blatthöcker nicht festzustellen. 

Die Differenzierung des unteren Teiles der Blattlücken hat sich 
folgendermaßen vollzogen: Schon die Blattlücke des II. Sockels war ja 
in das Mark vorgestoßen, und das spricht dafür, daß die Parenchymati- 
sierung zunächst nach unten zu schneller vollzogen wird als nach oben. 
Beim Vergleich der Blattlücken des 8. Schnittes untereinander sieht man, 
daß die jüngste am schmälsten, die älteren breiter sind. Außerdem er- 
weitern sich alle trichterförmig nach unten zu, und dementsprechend 
gibt es eine Stelle, wo die einzelnen, exzentrischen Parenchymmassen 
zu einer einzigen, zentralen zusammenfließen. Diese Stelle liegt deutlich 
in den Schnitten 9 und 10 und wird, da sich die Blattlücken im Laufe 
der Entwicklung ausweiten, mit dem Fortwachsen der Achse immer 
weiter nach oben rücken. Auf diese Weise kommt in einer bestimmten 
Entfernung vom Vegetationspunkt ein einheitliches, zentrales Mark 
zustande, ähnlich wie bei den schon besprochenen Formen mit Meristem- 
ring oder Periphermeristem. In Wirklichkeit entspricht dieses aber den 
zusammengeflossenen, unteren Teilen von taschenartigen Blattlücken- 
gewebe. 

Die Prokambisierung des Achsenrestmeristems, wie es sich z. B. im 8. 
und 9. Schnitt zeigt, findet ganz allmählich und in der ganzen Masse 
gleichzeitig statt. Dadurch wird also das gesamte Restmeristem der 
Achse, soweit es nicht schon durch Bildung von Blattlückenparenchym 
aufgebraucht wurde, zum Stelärgewebe. Anders entwickeln sich die 
Blattspuren. Wie schon gesagt, eilt der Teil des Restmeristems, der später 
die rindenläufige Blattspur ergibt, in der Entwicklung etwas voraus 
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Abb. 9. Phyllitis scolopendrium (Projektionswinkel 45°, Verkürzung ‘/;, Schnittdicke 20 y, 


Überhôhung 2fach) (vgl. Text). 
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und ist in derselben Höhe, wo das „stammeigene‘‘ Restmeristem noch 
meristematisch ist, an einer bestimmten Stelle schon etwas prokambium- 
artig (Schnitt 7, III). Man kann hier auch schon die Entwicklung eines 
Markstrahles feststellen, der das rindenläufige Restmeristem in zwei 
Prokambiumbiindel zerlegt (M). Anscheinend geht bei diesem Objekt 
seine Bildung von der ,,Wurzelliicke“ einer tiefer unten ausgebildeten 
Wurzel (W) aus und steigt aufwärts ins Blatt. Besonders wenn man 
die Blattspuren von V (Schnitt 7) und VI (Schnitt 8) vergleicht, so 
zeigt sich, daB hier, ebenso wie in der Achse der Spermatophyten, das 
Prokambium zum Biindelgewebe, das iibrige Restmeristem zu Paren- 
chym wird. 

Das gleichfalls zu den Asplenioideae gerechnete Athyrium filix femina 
ist von Phyllitis nur wenig verschieden. Der Vegetationskegel ist noch 





Abb. 10. Athyrium filix femina (vgl. Text). 


flacher und die ganze Entwicklung verläuft in kürzerer Strecke, so daß 
die Blattlücken weiter oben fusionieren. Auch reicht die Segmentierungs- 
zone tiefer hinab. Daher stoßen die Blattlücken fast mit ihr zusammen 
(8. Schnitt, Abb. 10). Der Meristempfropf besteht innen also noch aus 
Segmentzellen und täuscht daher einen Meristemring vor. Jedoch am 
10. Schnitt erkennen wir, daß zwischen dem Parenchym der fusionierenden 
Blattlücken eine Zone eumeristematischer Zellen liegt. Die ähnlich 
wie bei Phyllitis abgehende Wurzel (W) verursacht keine Lücke, so daß 
der Markstrahl hier ganz unabhängig vom stammeigenen Stelärkörper 
im Blatt selbst gebildet wird. 

Asplenium trichomanes und A. viride, die sich beide im Bau des Vege- 
tationskegels kaum unterscheiden, scheinen beim ersten Blick ein direkt 
aus dem inneren Teil der Segmentierungszone entstehendes Mark und 
daher einen Meristemring zu besitzen. Doch muß man diese Ansicht 
aufgeben, wenn man die feinere Zellbeschaffenheit betrachtet. Wir finden 
nämlich in einer bestimmten Höhe vor den prokambiumartigen Blatt- 
spuren nach innen und unten zu eine Gruppe von Zellen, die zwar wie die 
Segmentierungszone große Vakuolen besitzen, aber stärker und homogen 
färbbare Kerne und im Saftraum gelbe Granula von ausgefälltem Gerb- 
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stoff haben. Diese Gruppe ist von den Segmentzellen durch nur wenige 
Lagen etwas plasmareicherer, also eumeristematischerer Zellen getrennt, 
sie erweitert sich stumpf kegelförmig nach unten und fließt mit denen der 
anderen Blätter zum Mark zusammen. Dabei verschwinden die Zellen 
der Segmentierungszone. Wir haben hier also denselben Fall wie bei 
Athyrium vor uns, nur daB die Segmentierungszone noch tiefer reicht 





Abb. 11. Dryopteris spinulosa. 


und von den Blattlücken nur durch wenige, eumeristematische Über- 
gangszellen getrennt ist. 

Blechnum brasiliense, das ebenfalls Blattlückenmark bildet, ist durch 
6 Prokambiumbündel im Blattstiel ausgezeichnet. Diese gehen aus einem 
Blatt- und Sockelmeristembogen hervor, dadurch, daB sich in ihm Pro- 
kambiumbündel an bestimmten Stellen bilden und dann das übrige Gewebe 
parenchymatisch wird. 
Diese  Markstrahlbil- 
dung beginnt im unte- 
ren Teil des Sockels an 
den Blattlücken und 
setzt sich aufwärts ins 
Blatt fort. : 

Von den Aspidioi- 
deae hat Dryopteris spi- 
nulosa mehrere (etwa 
4—5) im Bogen angeordnete Bündel im Petiolus. Die Abb. 11 zeigt, 
daß die Aufteilung des Meristembogens in Prokambiumstränge wie bei 
Blechnum im Sockel beginnt, ebenso wie die Ausbildung von Mark- 
strahlparenchym. Das Mark ist deutlich als Fusionsprodukt der exzen- 
trisch angelegten Blatt-Taschen zu erkennen. 

Dryopteris thelypteris mit kriechendem Rhizom unterscheidet sich 
von der vorigen Art dadurch, daß der Durchbruch der Blattlücke in die 
Rinde außer nach der Seite, wodurch wie üblich die Blattoberseite 
entsteht, auch breit durch die Mitte des Meristembogens erfolgt. Im 
Anschluß an diesen Durchbruch geschieht die Parenchymatisierung des 
Restmeristems auch im oberen Teil der Blattanlage. Inmitten paren- 
chymatischen Gewebes bleiben die beiden Prokambiumbündel übrig 
(Abb. 12). 





Abb. 12. Dryopteris thelypteris. 
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Cystopteris fragilis aus der Gruppe der Woodsioideae ist mit einem 
kriechenden Rhizom ausgestattet, bei dem epidermale Taschen von 
oberhalb der Blattinsertionen durch die Blattliicken hindurch bis ins 
Mark reichen (Abb.13, 7). Diesen interessanten Bau beschrieb schon 





Abb. 13. Cystopteris fragilis (vgl. Text). 


GWYNNE-VAUGHAN 1905. Der ‚„Einflußbereich‘“ der Sockel ist also 
sehr groß, und daher erscheint die Achse zusammengesetzt aus Sockeln. 
Wie die Zeichnungen beweisen, stößt das kleinkernige Urparenchym 
der Blattlücke fast unmittelbar an die Segmente mit großen Kernen an, 
und die Fusion der Blatt-Taschen zum Mark erfolgt sehr schnell. Die ab- 
gehende Wurzel (W) ruft 
die Entstehung einer 
Lücke wie bei Phyllitis 
hervor, und die Bildung 
des Markstrahlparen- 
chymszwischen den bei- 
den Blattprokambium- 
bündeln geht ebenfalls 
von ihr aus. 

Das zu den Davalli- 
| oideae gestellte Nephro- 
lepis Widmaniana ist charakterisiert durch die auBerordentlich groBen 
Blattsockel, so daß man, wie bei Cystopteris, von einer ,,Sockelachse“* 
sprechen kann. Auf den Schnitten (Abb. 14) sehen wir eiren Meristem- 
pfropf, der oben auch aus einer verkehrt kegelfürmigen Segmentzone 
besteht. Die Entwicklung des Markes aus exzentrisch angelegtem Blatt- 
lückenparenchym ist ebenfalls deutlich. Zwischen am Vegetationspunkt 
aufeinander folgenden Sockeln und Blättern bestehen bedeutende Ent- 
wicklungsunterschiede. 

Von den Pteroideae interessierte Pteridium aquilinum wegen seiner 
bizyklischen Stele. Wie man auf dem Längsschnitt bei CHANG (1927) sieht, 





Abb. 14. Nephrolepis Widmaniana (vgl. Text). 
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entsteht das gesamte Leitgewebe aus einem einheitlichen Restmeristem. 
ks ist von der Segmentierungszone an gut von der gerbstoffhaltigen 
Rinde zu unterscheiden. Die Entstehung des parenchymatischen Gewebes 
in diesem Restmeristem ist sehr schwer zu verfolgen wegen der Ver- 
schiebung der Scheitelzelle fast nach der Oberseite des Rhizomendes, 
wegen der Einsenkung des Vegetationskegels in eine Grube und vor allem, 
weil der Sproßscheitel nur zwei Blattanlagen von’ ziemlich großem Ent- 
wicklungsunterschied (vgl. auch KLEIN 1884) besitzt. Doch diirfte 
wohl die Beobachtung richtig sein, daB das jiingste Mark zwischen den 
beiden inneren Biindeln des fertigen Rhizoms auch hier nach der Seite 
der jiingsten Blattanlage verschoben ist. Die Abtrennung der äuBeren 
Biindel vom Meristempfropf ist weiter oben im meristematischen Teil 
der Blattanlage noch am wenigsten fortgeschritten. Hier erscheint der 
Meristempfropf gelappt, und aus den Lappen entstehen weiter unten die 
Biindel, indem das zwischen den Lappen gelegene, parenchymatische 
Gewebe an seiner inneren Grenze sich verbreitert und dort zusammenfließt. 
In dieser Entfernung vom Sproßscheitel tritt in dem inneren, nicht be- 
einflußten Restmeristemteil das Mark an der Stelle auf, über der die 
erste Blattscheitelzelle liegt. Der beschriebene Bau scheint mir darauf 
hinzudeuten, daß auch bei diesem Farn das Mark der Achse im Zu- 
sammenhang mit den Blattparenchymen entsteht. 


b’) Marsiliaceen. 
Bei Marsilia Drumondii sind die Scheitelzelle und die jüngsten Seg- 
mente dem Eumeristem sehr ähnlich. Ihr Plasma ist etwas weniger kom- 


5. 





Abb. 15. Marsilia Drumondii (vgl. Text). 


pakt, der Kern nur wenig chromatinärmer und größer. Gerbstoff ist 
nirgends im Meristem zu finden, dagegen reichlich im Urparenchym. 
Einen Zusammenhang zwischen der Aufteilungsweise der Segmente und 
und den Grenzen der fertigen Gewebe hat SCHNEIDER (1913) festgestellt. 
Die erste Differenzierung des Inhaltes der zunächst ganz gleichmäßig 
eumeristematischen Zellen hat ihn aber nicht beschäftigt. Wie die nähere 
Untersuchung ergab, findet sich das erste Urparenchym als Rinde unter- 
halb des II. Blattsockels. Es umschließt dort einen durch die ein- 
tretenden Blattmeristemreste etwas ausgebuchteten Meristempfropf 
(Schnitt 3, Abb. 15). Schon im nächsten Schnitt sieht man etwas nach 
der II. Blattanlage hin verschoben eine parenchymatische Zellgruppe 
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und ziemlich zentral eine zweite, viel kleinere. Wie der folgende 5. Schnitt 
beweist, flieBen beide zum Mark zusammen, dagegen ist ein Durch- 
bruch der beiden Massen nach der Rinde nicht zu sehen. Die exzentrische 
Gruppe läßt sich an ihrer Lage eindeutig als Blatt-Tasche erkennen, doch 
ist die Deutung der anderen zweifelhaft. Entweder kann man sie als sehr 
tief liegendes Lückenparenchym des I. Blattes betrachten, was deswegen 
nicht undenkbar ist, weil ja auch die des II. noch nicht nach der Rinde 
durchgebrochen ist, also wohl ziemlich tief angelegt worden sein muß. 
Die andere Möglichkeit ist, sie als von der Blattbildung unabhängigen 
Markteil anzusprechen. In der Besprechung der Ergebnisse wird nochmals 
darauf eingegangen. 

ce’) Salviniaceen. 

Salvinia auriculata besitzt ebenfalls keine ausgesprochene Segmen- 
tierungszone. Über die Entwicklung der Segmentteilzellen von S. natans 
schreibt Zawınzkı (1912), daß sehr zeitig durch die dritten Teilungen 
in den Segmenten die Mutterzellen der späteren Protostele von den übrigen 
Zellen geschieden werden. Sie erwiesen sich bei S. auriculata als etwas 
kleiner und plasmareicher als ihre Schwestern. Wenn weitere Teilungen 
stattgefunden haben, wird dieser Unterschied stärker, da die Rindenzellen 
größere Vakuolen bilden. Es eilt also auch hier die Rinde dem Stelär- 
gewebe in der sichtbaren Zelldifferenzierung voraus. 


d’) Osmundaceen. 

Im Gegensatz zu den meisten anderen Farnen, wo die Prokambium- 
bündel nur auf die Blätter und Sockel beschränkt sind, verlaufen bei 
Osmunda regalis auch im Restmeristem der Achse solche. Das Rest- 
meristem ist zunächst als Pfropf, weiter unten als Ring ausgebildet. 
Das Mark wird in ganzer Breite im Zentrum unabhängig von den Blatt- 
lücken angelegt. Die Segmente sind, wie bei den Polypodiaceen, sub- 
stanzarm. 

Wenn die jüngste Blattanlage noch ein sehr flacher Höcker ist, so 
ist ihr Biindel schon ein Strang kleiner, chromatinreicherer Zellen im 
Restmeristempfropf (Abb. 16, Schnitt 7, I). Auch Cross (1930) und 
Fauzz (1902) ist die zeitige Bildung der Blattspuren aufgefallen. Bald 
findet eine Sonderung in Urxylem (Uz) mit größeren Zellen und übriges 
Gewebe (C) statt. Es ist also in den jungen Blattspuren das U-förmige 
Urxylem von einer Scheide kleinerer Zellen umgeben (Schnitt 7, II, III). 
Das spätere Blattlückengewebe in ihr entwickelt sich langsam zu Paren- 
chym, während das übrige Gewebe zu Phloem und Perizykel wird. Die 
Blattspur ist zunächst auch im oberen, durch die spätere Rinde ins 
Blatt führenden Teil ins Restmeristem als ihren Ursprungsort eingebettet. 
Die Umrindung des oberen Teiles der Blattspur geschieht zum größten 
Teil von der Außenrinde aus, dadurch, daß diese langsam die Spur um- 
greift und sie so aus dem Restmeristem herausmodelliert. Zwischen 
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der Blattspur und dem Meristempfropf bleibt vorerst noch eine Meristem- 
briicke bestehen, die bei der Blattliickenbildung parenchymatisiert wird. 
Doch zunächst entsteht aus dem innen angrenzenden Restmeristem 
vor dem rindenlaufigen Teil der Biindel ein kambiumartiger Bogen meri- 
stematischer Zellen (K), die sich tangential teilen und dadurch die 
Blattspur in die Rinde hinausdriicken. Von dieser Druckwirkung zeugen 
die bogenférmige Anordnung und auch das leichte ZerreiBen des meriste- 
matischen Gewebes beim Einbetten. Dieses ,,Kambium“ findet mit 
seinen Flanken Anschluß an einen Ring sich tangential teilender Zellen, 





Ben der obere Teil des Schnites liegt 
man etwas tiefer als der untere 
Abb. 16. Osmunda regalis (vgl. Text). 





der fast den ganzen sich bildenden Achsenstelenkörper umschließt. 
Durch die Tätigkeit dieser Zellen findet das Dickenwachstum der inneren 
Rinde statt. Jedoch schon zur Zeit der Primanenbildung gibt es seine 
"Tätigkeit auf, und die Ausweitung der inneren Rinde geschieht dann offen- 
bar nur noch durch diffuse Teilungen, genau wie das schon von Anfang 
an in der Außenrinde der Fall war. Davon, daß das ganze Urmeristem 
aus radial angeordneten Zellen besteht, wie FAULL angibt, konnte nichts 
bemerkt werden. Dagegen bin ich mit STRASBURGER (1891) einer Meinung, 
wenn er beschreibt, daß aus jenem kambiumartigen Gewebe außen die 
Endodermis und innen das Perizykel entsteht. Nur möchte ich nicht 
mit ihm sagen, daß es die ‚innere Rinde“ ist und somit die ‚inneren 
Phloeodermalagen das Perizykel vertreten“, daß also das Gewebe 
außerhalb der Stele liege. Denn es entsteht ja auch aus dem Restmeristem, 
aus dem die übrigen Teile der Stele hervorgehen. Da dieses nicht scharf 
begrenzt ist, so kann man auch nicht nach einer scharfen Stelengrenze 
suchen, und es liegt kein Grund vor, das als Perizykel ausgebildete Gewebe 
nicht zur Stele, sondern zur Rinde zu rechnen. 

Die Bildung der Achsenstele aus dem Achsenrestmeristem und den 
darin enthaltenen unteren Teilen der Blattspuren geht folgendermaßen 


Planta Bd. 27. 17 














246 Reinhard Kaplan: Uber die Bildung der Stele 


vor sich: Wenn das junge Blattliickengewebe von dem kleinzelligen, 
chromatinreichen Zustand sich zu Parenchym weiterentwickelt, dann 
bemerkt man auch im Inneren des Meristempfropfes, daß die Zellen 
sich zur Markbildung anschicken (Schnitt 11). Ihr Plasma wird vakuolig 
und die Kerne chromatinärmer. Etwa gleichzeitig beginnen die Meristem- 
zellen in der Nahe der Blattspuren sich zu strecken und chromatinärmer 
zu werden und gleichen sich so den Blattspuren an. Die äuBeren Schichten 
des sich differenzierenden Meristemringes werden dann zur Parenchym- 
scheide und zum Phloem und zeichnen sich durch chromatinreiche 
Kerne aus. Der innere Teil wird Urxylem, das zunächst größerzellig 
und chromatinärmer ist. Die Blattlücken zerteilen den aus Blattspur- 
verlängerungen und ,,stammeigenem“ Xylem zusammengesetzten Stelär- 
xylemkörper, so daß dann die Osmunda-Stele schon vorgezeichnet ist. 


e’) Ophioglossaceen. 
Botrychium lunaria. Die Vakuolen der Scheitelzelle und jiingsten 
Segmente sind zwar etwas gréBer und die Kerne chromatinärmer als die 





Abb. 17. Botrychium lunaria. 


des eumeristematischen Gewebes, aber eine deutlich abgesetzte Seg- 
mentierungszone besteht nicht. Noch eine ziemlich groBe Spanne unter- 
halb der Scheitelzelle finden wir einen Meristempfropf. Die Zellen der 
breiten Ubergangszone zur Rinde enthalten kleine Gerbstoffkérnchen, 
die altere Rinde selbst keine. Tiefer unten sieht man, wie diese ring- 
förmige Gerbstoffzone schmäler und schließlich durch eine Schicht von 
Zellen mit dicker Membran ersetzt wird. Die Gerbstoffzone grenzt nach 
innen zu ziemlich scharf das Stelenmeristem ab. Etwa in der Höhe, 
wo die ebenfalls von einer solchen Gerbstoffzone umgebene I. Blattspur 
dieses Restmeristem berührt, findet zentral in diesem die erste Mark- 
bildung statt. Etwas tiefer, in Höhe der Verschmelzung von Blattspur 
und Meristemring (Abb. 17, Schnitt 24), findet sich eine Ausbuchtung 
des Markes, die der Blattlücke entspricht. Ist die Fusion ganz voll- 
zogen, so sieht man nur noch einen prokambisierenden Meristemring, 
der noch weiter unten von der nächsten Blattlücke gesprengt wird. 
Durch die an der Markseite angelegten Xylemprimanen wird dann die 
endgültige Ausbildung der Stele eingeleitet. 
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Ophioglossum vulgatum. Die Entwicklung geht hier bis zum Meristem- 
pfropf genau wie bei Botrychium vor sich. Dagegen entwickelt sich das 
Stammeigene‘ Mark nicht schon oberhalb einer Blattlücke, sondern 
erst viel später. Das Blattlückenparenchym des I. Blattes ist, wie die 
Abb. 18 darstellt, im Querschnitt nicht rundlich wie bei den Polypodiaceen 
und Marsiliaceen, sondern halbmondférmig. Dadurch umgreift es einen 
pfropfartigen Meristemteil im Inneren des Restmeristems. Etwas 
tiefer unten fusioniert diese Parenchymmasse mit der ebenso gestalteten, 
aber etwas breiteren des II. Blattes zu einem Ring. In der Mitte liegt 
aber immer noch die von beiden nicht angegriffene, allerdings etwas 
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eingeengte Meristemmasse. Erst viel später wird auch diese paren- 
chymatisiert, und dadurch wird dann das Innere der prokambisierten 
Stele völlig mit Mark ausgefüllt. 


2’. Psilotinae. 

Psilotum triquetrum war das einzige Objekt, das eine Verwendung 
der Chondriosomen zur Unterscheidung der Urgewebe erlaubte. Wie 
auch For» (1904) angibt, ist zwischen der Aufteilungsart der Segmente und 
der Stelengrenze kein Zusammenhang festzustellen. Die Scheitelzelle 
enthält große, kugelige Chondriosomen, einen großen Kern und klein- 
vakuoliges Plasma, ähnlich wie die Epidermiszellen. Die jüngsten 
Segmente sind dem Eumeristem schon sehr ähnlich. Dieses hat schwächer 
angefärbte Chondriosomen, kleinere Kerne und vakuoligeres Plasma. 
Es geht allmählich in das Prokambium über (längliche, kleinvakuolige 
Zellen, stäbchenförmige Chondriosomen) und wird berindet von groß- 
vakuoligem Urparenchym. Die Parenchymatisation geschieht in den 
schuppenartigen Blättern zuerst. In der Urrinde sind die Chondriosomen 
rundlicher und gehen anscheinend alle in die Plastiden des fertigen 
Gewebes über, da in diesem erstere nicht mehr festzustellen sind. Die 
Zellen des primanenbildenden Bündels sind mit einer Menge verschieden 
gestalteter Granula angefüllt. Die Xylemprimanen selbst enthalten diese 
oft regelmäßig an die Wand angereiht. Das Plasma zwischen den ersten 
Zelluloseleisten ist mit Eisenhämatoxylin wie die Granula geschwärzt, 
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und da die erste Doppelbrechung in den Zellwänden mit den Kérnchen- 
reihen auftritt, könnte man an einen Zusammenhang zwischen diesen 
Reihen und den Plasmavorsprüngen zwischen den Zelluloseleisten denken. 


3’. Equisetinae. 

Bei Equisetum variegatum und E. hiemale reicht die Segmentierungs- 
zone ziemlich weit, bis in die ersten Blattanlagen, hinab. Sie täuscht auf 
den ersten Blick eine Rinde vor, da die inneren Zellen zuerst eumeristema- 
tisch werden. Diese vermehren sich ziemlich stark und werden als einheit- 
liche, zentrale Masse zum breiten Mark. Die Markparenchymatisierung 
geschieht in Höhe der II. oder III. Blattanlagen, und hier sind inzwischen 
auch die äußeren Zellen eumeristematisch geworden. Sie teilen sich 
tangential zu 7—10 Schichten und bilden so ein Periphermeristem, 
das auch die 2—3 jüngsten Blattwirtel umfaßt. In Höhe der III. und 
IV. Blätter setzt in den äußeren 3—4 Zellschichten die Bildung größerer 
Vakuolen ein, und es wird die chromatinarme Ruhephase der Kerne häu- 
figer, es entsteht also Rinde (s. auch Jonnson 1932, S. 471, Fig. 1, bei 
E. scirpoides). Die Stelle der frühesten Rindenbildung liegt im Inter- 
nodium, nicht im Knoten. Im Querschnitt zeigt sich dort also ein Meri- 
stemring, der innen scharf an das weit differenzierte Mark, außen sehr 
verwaschen an die wenig parenchymatisierte Rinde grenzt. Ihn sah 
schon VipaL (1912) bei Z. palustre. In den nächsten Knoten läßt sich 
allerdings die Rinde noch nicht feststellen. Erst in den älteren Stadien 
kann man hier einen Prokambiumring von der Rinde gut unterscheiden, 
während der Meristemring des zugehörigen Internodiums der Blattzahl 
entsprechende Prokambiumbündel bildet und im übrigen zu Parenchym 
wird. 

Der Unterschied zwischen den beiden untersuchten Arten ist der, 
daß E.hiemale ein dickeres Mark bildet. 


4. Lycopodinae. 

a’) Lycopodiaceen. 

Lycopodium clavatum und L. annotinum, die sich beide in den hier 
in Frage kommenden Baueigentümlichkeiten nicht unterscheiden, besitzen 
einen schlanken Vegetationskegel, während der Sproßscheitel von L. sela- 
ginoides und dem von THURNER (1924) untersuchten L. lucidulum flach ist. 
Dieser Unterschied bedingt aber keinen wesentlich anderen Differen- 
zierungsgang. Die Beschreibung soll sich daher auf L.clavatum be- 
schränken. 

Die apikalen Zelien sind etwas größer als die des tiefer liegenden 
Meristems. In etwa 50 u Entfernung vom Scheitel läßt sich an der Zell- 
form ein zentraler Strang längsgestreckter Zellen vom Rindengewebe 
unterscheiden. Unterschiede im Zellinhalt bestehen zunächst nicht. 
Bald aber sondert sich im Zentralstrang — dem Prokambium — eine 











aus dem Urmeristem von Pteridophyten und Spermatophyten. 249 


kleinzelligere, plasmareichere AuBenschicht längerer Zellen von den 
inneren, etwas breiteren, plasmaärmeren. Zunächst liegt die dunklere 
AuBenschicht gleich dick um die innere Zellmasse herum, bis auch diese 
schmälere Zellen bildet, die den kleineren, äuBeren gleichen. Dies ge- 
schieht so, daB es aussieht, als ob sich die AuBenschicht stellenweise ver- 
dickt und schlieBlich durch Lappen und Âste die groBzellige, innere 
Masse zerteilt. Aus diesen stärker färbbaren Lappen entsteht, wie auch 
THURNER angibt, später das Phloem, während die großen Zellen das 
Xylem und die kleinzellige Scheide das Perizykel bilden. Die Rinde 
entsteht erst spät, wenn die Blattspuren schon lange als Prokambium- 
bündel gebildet sind. 

b') Selaginellaceen. 

Aus dieser Familie interessierten die Arten mit mehreren Bündeln 
in der Achse. 

Zu den ,,bistelen“ gehören Selaginella Kraußiana und S. Galeottii, 
die sich im Aufbau und der Entwicklung des Meristems sehr ähnlich sind. 
Die Segmentregion ist großzellig und -vakuolig, und auch die daraus 
hervorgehenden, kleineren Zellen besitzen zartes Plasma und große 
Vakuolen. Aus diesem Grunde ist die Rindenbildung nur schwer an dem 
sehr geringen Verlust an Plasmagehalt zu erkennen, und eine Fehldeutung 
der Präparate ist leicht möglich. Ich glaube aber sagen zu können, daß 
eine deutliche Rinde erst in der Höhe zu sehen ist, wo zwei Prokam- 
biumbündel, erkenntlich an den plasmareichen, langgestreckten Zellen, 
sich zu differenzieren beginnen. Auch setzt die Rindenbildung zuerst 
außen ein und schreitet dann schnell nach innen zwischen die Prokambium- 
bündel fort. Es scheint also ein kurzes Stadium zu geben, in dem die 
Prokambiumbündel in einem berindeten, zusammhängenden Meristem- 
pfropf liegen. Eine Beteiligung der kleinen Blätter konnte bei der Rinden- 
bildung und Parenchymatisierung des zwischen den Prokambiumbündeln 
gelegenen Gewebes nicht festgestellt werden. 

Die dicke, stammartige Achse mit mehreren plattenförmigen Bündeln 
von Selaginella Wildenowii ist in der meristematischen Zone ebenso 
gebaut, nur massiger als bei den beschriebenen Arten. Die Rinden- 
bildung ist auch schwer feststellbar, doch scheint sie eher einzusetzen, 
so daß hier wirklich ein Meristempfropf gebildet wird, in dem dann 
die Prokambiumbündel entstehen. Auch hier war es nicht möglich, 
einen Zusammenhang zwischen Blattentstehung und der Bildung des 
Parenchyms zwischen den Bündeln zu finden. 


c') Isoétaceen. 

Isoétes lacustris. Das stark von dem sehr gestauchten Stamm umwallte 
Urmeristem besteht, wie schon lange bekannt, aus großkernigen, voll- 
plasmatischen Zellen von unregelmäßiger Anordnung. Es geht etwas 
tiefer in einen Meristempfropf über. Die Parenchymatisierung der Rinde 
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findet auch hier, wie bei allen Mikrophyllen, ziemlich spät, nämlich unter- 
halb oder besser — wegen des breitgedrückten Stammes — außerhalb 
des III. oder IV. Blattes statt. Die Ubergangszone zwischen Rest- 
meristem und Rinde ist ziemlich breit. Die Blattspurprokambiumbündel 
stoßen von außen an den Meristempfropf an, die jüngeren werden aber 
nach unten zu undeutlich und verschwinden bald in der Übergangszone 
von Rinde und Restmeristem. Dieses Wachsen der Blattspuren von der 
Insertionsstelle nach unten in den Stamm und nach oben ins Blatt 
hatte schon FARMER (1891) beobachtet. Die älteren Blattspuren fusionieren 
zunächst mit dem Meristempfropf, dann untereinander und bilden 
Tracheiden. Auch das Restmeristem wird prokambisiert und bildet 
Xylem. Da die Blätter bei den jungen Pflanzen zweizeilig stehen, so wird 
aus dem stammeigenen und dem Prokambium der Blätter eine platten- 
artige Protostele aufgebaut. Das auffälligste Merkmal der Gewebe- 
differenzierung ist, daß sich die Prokambiumzellen nicht längs zur Sproß- 
achse, sondern radiär gestreckt haben, und daß die Blattspuren — im Gegen- 
satz zu den anderen Lycopodinen — einen ziemlichen Anteil am Aufbau 
der Stele nehmen. Daß bei jugendlichen Stämmen ,,es den Anschein hat, 
als sei außer den Blatt- und Wurzelbahnen kein eigentlicher Zentralteil des 
Stammes vorhanden“ (LrEB1G 1931, S. 331), scheint mir aber über- 
trieben; denn der zentrale Teil der Tracheidenmasse, der aus dem Rest- 
meristem ohne Vermittlung des Blattprokambiums entsteht, muß als 
stammeigen angesehen werden, wie auch WEBER (1922, S. 221) meint. 


b) Blattlose Organe. 

a) Stolo von Nephrolepis exaltata. 

Dieses Objekt interessierte als ein SproBorgan, dem die Blatter 
gänzlich fehlen. Der Scheitel wird von einer Segmentierungszone ein- 
genommen, die sehr allmählich in einen eumeristematischen Pfropf 
und Urrinde übergeht. Das Eumeristem wird insgesamt prokambisiert, 
wobei die inneren Zellen größer bleiben und das Xylem, die äußeren, 
kleineren, das Phloem und das Perizykel der Protostele ergeben. 


B) Wurzeln. 

Anhangsweise soll nur noch einiges über die Stelendifferenzierung 
bei Wurzeln von Blechnum brasiliense, Vitis vinifera, Cissus therophora, 
Clusia pava, Anthurium nymphaeifolium und Vanilla planifolia berichtet 
werden. 

Bei dem Farn fanden sich dieselben Baueigentümlichkeiten, wie sie 
schon Hor (1898) genau beschrieb, also ein Meristempfropf, umhüllt von 
Rinde, die direkt aus den äußeren Teilzellen der Segmente entsteht. 

Die angegebenen Angiospermenwurzeln besitzen durchweg in kurzer 
Entfernung von den Initialen einen Meristemring. In ihm bilden sich 
mehrere Prokambiumgruppen, deren Zahl vom späteren Bau abhängt 
(Cissus 8, Vitis 18). Die einen geben das Phloem, die dazwischenliegenden, 


aus dem Urmeristem von Pteridophyten und Spermatophyten. 251 


manchmal größeren, das Xylem. Später kann das ganze übrige Rest- 
meristem zu Markstrahlen werden, wie bei Vanilla, oder ein mehr oder 
weniger groBer Teil davon wird zu Prokambium. In diesem Falle entsteht 
ein gebuchteter Prokambiumring ( Vitis, Cissus), dessen weitere Entwick- 
lung nicht untersucht wurde. 


3. Polarisationsoptische Untersuchungen. 


Die Einlagerung von doppelbrechender, also wohl kristalliner Substanz 
in die jungen Zellwände geschieht im allgemeinen nicht gleich nach deren 
Bildung. Fast immer machen die Zellen ein längeres Stadium durch, 
in dem die Membran aus isotropen Stoffen, vermutlich Pektin und 
ungerichteten Zellulosemicellen, besteht. Deshalb ist das Meristem 
fast nie doppelbrechend. Nur bei Equisetum polarisieren die Wände der 
jüngsten Zellen schon von Anfang an ziemlich stark, und auch Lycopodium, 
Osmunda, Ginkgo und Ephedra zeigten einen, wenn auch schwachen 
Effekt. Osmunda ist insofern noch interessant, als die jungen, prokambium- 
ähnlichen Blattspuren im Gegensatz zu dem übrigen meristematischen 
Gewebe nicht polarisierende Zellwände besitzen. Doppelbrechend auch 
bei sonst isotropem Meristem ist in fast allen Fällen die äußere Epidermis- 
wand. Sie zeigte das gleiche Verhalten unter dem Gipsplättchen (Rot I), 
wie die Zellulosewände, enthält also kein Cutin. 

Die Dauer des isotropen Zustandes der Wände im Meristem ist je 
nach Pflanzenart verschieden. Die Angiospermen sind von den Gymno- 
spermen dadurch unterschieden, daß erst sehr spät, bei Dikotylen oft erst 
während der Primanenbildung, Doppelbrechung auftritt. Doch stehen die 
schmalblättrigen Dikotylen den Gymnospermen durch den zeitigen Ver- 
lust der Isotropie im Mark nahe. An den Gymnospermen ist weiter 
interessant, daß schon sehr nahe am Sproßscheitel die Zellwände polari- 
sieren. Und zwaram ehestenim jungen Mark, baldaberauch in den äußeren 
Schichten des Periphermeristems. Die inneren bleiben bis zur Primanen- 
bildung und länger isotrop und liefern den Meristemring. Die Urparen- 
chyme der Polypodiaceen sind auch anfangs nicht oder nur schwach 
anisotrop, und erst später, kurz vor der Primanenbildung, tritt Aniso- 
tropie deutlich hervor. Osmunda und die Ophioglossaceen bilden dagegen 
bald viel kristalline Substanz im Mark und der Rinde. Bei Botrychium 
besitzen die innere Rinde und die Endodermis sehr zeitig besonders starke 
Zellulosedoppelbrechung, so daß man sehr gut den Meristempfropf 
wahrnehmen kann. Die Markzellen werden anisotrop, noch ehe man am 
Zellinhalt einen Differenzierungsfortschritt feststellen kann. Grundsätzlich 
andere Deutungsmöglichkeiten als die schon erwähnten ergeben sich 
aber unter dem Polarisationsmikroskop nicht. Salvinia und Marsilia 
haben auch erst spät doppelbrechende Rinde und Mark. Besonders spät 
tritt Doppelbrechung bei Selaginella ein. Denn die Wände des Grund- 
gewebes sind noch völlig isotrop, wenn schon das Prokambium aus- 
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gebildet ist. Die Membranen von Isoötes enthalten auch erst ziemlich weit 
weg vom Sproßscheitel polarisierende Substanz. Zuerst werden die der 
quergestreckten Prokambiumzellen, die ja schnell zu Tracheiden werden, 
anisotrop. Lycopodium und Equisetum haben, wie erwähnt, vom Anfang 
an anisotrope Wände. Bei diesem wirkt das Prokambium im Vergleich 
zum gleichaltrigen Gewebe etwas schwächer doppelbrechend, und bei jenem 
ist das Urphloem, wenn es sich im Zentralzylinder durch Verschmälerung 
der Zellen vom Urxylem gesondert hat, schwächer doppelbrechend als 
vorher. 


III. Theoretische Auswertung der Untersuchungsergebnisse. 
A. Die allgemeinen Entwicklungsschritte der Gewebebildung. 


Bevor wir uns den verschiedenen Typen der Gewebebildung zuwenden 
können, ist es nötig, sich noch einmal die überhaupt auftretenden Ent- 
wicklungszustände und einzelnen Differenzierungsvorgänge, die zu ihnen 
führen, vor Augen zu stellen. 

Bei den Spermatophyten und einigen Pteridophyten (Isoötes, Lyco- 
podium) wurde festgestellt, daß die am wenigsten differenzierten Zellen 
durch das Eumeristem dargestellt werden. Es ist besonders durch deren 
Plasmareichtum, das Fehlen wohlausgebildeter Plastiden und die meist 
chromatinreichen Kerne charakterisiert. Bei vielen Pteridophyten 
(Polypodiaceen, Osmunda) sahen wir diesem Zustand eine Segmentierungs- 
zone mehr oder weniger deutlich vorgeschaltet. Sie besteht aus der 
Scheitelzelle und einer größeren oder geringeren Anzahl der jüngsten 
Segmente, die weniger chromatinreiche, größere Kerne besitzen, oft 
gerbstoffhaltige Vakuolen und Plastiden, zum Teil mit Stärke, ausgebildet 
haben und im Vergleich mit den eumeristematischen Zellen substanzarm 
sind. Der erste Entwicklungsschritt wird also bei diesen Pflanzen durch 
die ‚„‚Meristematisierung‘ ausgeführt. 

Ein weiterer ist dann bei allen die Rindenbildung. Sie geschieht 
dadurch, daß entweder die äußeren eumeristematischen Zellen oder die 
der Segmentierungszone in den urparenchymatischen Zustand übergehen. 
Dabei werden die Vakuolen größer, die Kerne kleiner, und in der Vakuole 
reichert sich oft Gerbstoff an. Die Zeit bzw. die Entfernung von den 
Initialen, in der dieser Schritt geschieht, ist, wie überhaupt bei allen 
diesen Entwicklungsschritten, verschieden und scheint zum Teil durch die 
Größe der Blattanlagen beeinflußt werden zu können, er wird aber doch 
in allen — auch blattlosen — Organen ausgeführt. Die Markbildung 
erfolgt durch Parenchymatisierung der innersten Zellen des Meristems. 
Sie kann direkt im Zentrum in mehr oder weniger großer Breite ein- 
setzen, kann aber auch durch Verschmelzen der unteren Teile des Paren- 
chyms der Blattlücken zustande kommen. Wesentlich für die letzteren ist, 
daß sie im Zusammenhang mit der Stellung und Entwicklung eines Blattes, 
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also meist exzentrisch nach diesem hin verschoben, gebildet werden. Auch 
geschieht dies immer im Restmeristem vor der Prokambisierung. Diese 
drückt sich aus in Längsteilungen und Streckung, vielleicht auch durch 
gleitendes Wachstum, so daB die bekannten Prokambiumzellen entstehen. 
Sie kann das gesamte Restmeristem erfassen oder auch nur Teile von ihm. 
Im letzteren Falle entstehen Markstrahlen, d. h. Stellen im Restmeristem, 
die parenchymatisch werden zu derselben Zeit, in der sich das Prokambium 
herausdifferenziert. Ihre Bildung schließt sich an schon vorhandenes 
Parenchym an, wie Blattlücke, Rinde, Mark. Meist stellt es eine Ver- 
bindung zwischen diesen her. Bisweilen ist aber der Anschluß ganz 
kontinuierlich, und der Markstrahl erscheint dann nur als Ausweitung 
dieser schon vor der Prokambiumbildung vorhandenen Parenchyme 
(Dryopteris thelypteris, Samenpflanzen). In manchen Fällen kann Mark- 
strahlparenchym auch als ‚‚verzögerte‘‘ Blattlücke aufgefaßt werden (s. u.). 

Durch diese eben beschriebenen Entwicklungsschritte, die oft von 
bestimmten Stellen im Organ ausgehen, wird das Leitgewebesystem 
herausmodelliert. Sie spielen sich aber nicht alle in jeder Pflanze ab, 
sondern können zum Teil unterbleiben oder in verschiedenem Ausmaß 
zur Formung der Stele beitragen, ja sich zum Teil gegenseitig vertreten. 
Und gerade durch die verschiedenen Kombinationen in Art, Ausmaß und 
zeitlichem Wirkungsbereich dieser Vorgänge entstehen die vielfältigen 
Formen der Leitgewebesysteme. 


B. Die verschiedenen Typen der Gewebebildung und ihre 
stelärtheoretische Bedeutung. 


1. Am Anfang mögen die Formen stehen, bei denen die Rindenbildung 
durch Kleinheit der Blätter hinausgezögert wird. 

a) Der erste Typ ergibt sich, wenn ein Mark ausgebildet ist, wie bei 
Equisetum, kleinblättrigen Gymnospermen und Dikotylen. Hier findet 
sich zunächst ein Periphermeristem, in dem später die Prokambisierung 
und Rindenbildung stattfindet. Bei den Gymnospermen geht der Vakuoli- 
sierung der Rindenzellen schon zeitig die Einlagerung von doppel- 
brechender Substanz in ihre Wände voraus. 

b) Weiterhin gibt es kleinblättrige Pflanzen, bei denen ein Mark nicht 
ausgebildet wird. Dementsprechend muß sich bei ihnen als erstes Diffe- 
renzierungsprodukt Prokambium in einem einheitlichen Meristem vor- 
finden, so, wie es bei Lycopodium der Fall ist. 

2. Daß frühzeitige Rindenbildung auch ganz unabhängig von dem Fehlen 
der Blätter geschehen kann, beweisen der Stolo von Nephrolepis und die 
Wurzeln. Hier ist also ein Meristempfropf bzw. -ring zu finden. Vielleicht 
gehört auch Selaginella hierher, die ja trotz der kleinen Blätter einen 
Meristempfropf zu besitzen scheint, in dem allerdings bald die Pro- 
kambisierung einsetzt. 
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Die Beobachtung eines berindeten Meristemringes an blattlosen, 
nur beschuppten Sprossen von Pseudotsuga durch BARTHELMESS (1935) 
bestarkt die Auffassung, daB die Blattanlagen in allen Fiillen nicht die 
Rindenbildung bedingen, sondern hôchstens beschleunigen. Jedes Organ 
bildet also nach einer gewissen Zeit Rinde, und nur was an Meristem 
von diesem Vorgang nicht ergriffen wird, kommt fiir die Stelenbildung 
in Frage. Durch Parenchymmassen, die in ihrer Ausbildung an das 
Auftreten von Blättern gebunden sind (Blattliicken, manche Mark- 
strahlen) oder auch ,,stammeigen“ sein können (Mark, gewisse Mark- 
strahlen), wird die spezielle Form des Bündelsystems, besonders dessen 
Auflösung in „Einzelbündel“, bedingt. Doch darauf wird später noch 
einzugehen sein. 

3. Die Formen, bei denen die Rindenbildung durch die Blattanlagen 
beschleunigt oder zumindest nicht gehemmt wird, gehen aus von einem Typ: 

a) wo der gesamte Meristempfropf prokambisiert und damit zur Leit- 
gewebebildung aufgebraucht wird. Dieses geschieht ja außer bei dem 
schon erwähnten Stolo und den Wurzeln bei Salvinia. Es ist zu vermuten, 
daß auch die anderen Pteridophyten mit Protostele sich so verhalten. 

b) Neue Formungsmöglichkeiten entstehen, wenn dieser zuerst 
angelegte Pfropf durch Parenchymmassen mehr oder weniger stark auf- 
gelöst wird. 

«) So kann z.B. zentrales Mark gebildet werden. Dann muß sich 
früher oder später ein Meristemring vorfinden, wie ihn am typischsten 
die großblättrigen Samenpflanzen besitzen. Aber auch Osmunda und 
Botrychium enthalten zentrales Mark. Bei diesen beiden Pflanzen 
wird der Meristemring von Blattlücken durchbrochen, die auch an der 
fertigen Stele noch zu erkennen sind. 

Botrychium prokambisiert das zwischen den Urparenchymen gelegene 
Restmeristem völlig einheitlich. Dagegen ließ sich bei Osmunda beobach- 
ten, wie sich zunächst in dem Meristemrest als Verlängerungen der zeitig 
auftretenden Blattspuren Prokambiumstränge entwickeln, in ihnen sich das 
Urxylem von dem Blattlücken- und anderem Gewebe sondert und erst 
danach sich das übrige Restmeristem zu Leitgewebe weiterbildet. Die 
fertige Stele besteht also aus dem Material der Blattspurverlängerungen 
und dem sich deutlich davon im Differenzierungsmodus abhebenden 
„stammeigenen‘“ Prokambium. 

Die Spermatophyten besitzen, wie BARTHELMESS erklärt, nur Blatt- 
spuren, die seitlich miteinander verschmelzen und so ‚„Sammelstränge“ 
bilden, während das ‚stammeigene‘‘ Meristem parenchymatisch wird. 
Dieses Gewebe, das die Sammelstränge trennt, soll im Gegensatz zu dem 
der Farne nicht Blattlücke, sondern Markstrahl sein (s. auch Postaumus 
1924). Ich glaube, daß diese Meinung insofern richtig ist, als sie besagt, 
daß bei Samenpflanzen das Prokambium der Blattspurverlängerungen, 
das sich auch bei Osmunda findet, erheblich an Bedeutung für den 
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Stelenaufbau gewinnt, während das übrige, ,,stammeigene“‘ Prokambium 
zum größten Teil parenchymatisch wird. Daß hingegen nur Markstrahlen 
ausgebildet sind, kann ich nicht bestätigen. Denn schon HELM und Louis 
fanden Blattlücken im Meristemring ihrer Pflanzen, und oben konnten 
auch bei einigen Gymnospermen solche beschrieben werden. Wie neben- 
stehendes Schema (Abb. 19) verdeutlichen soll, wird ein großer Teil 
dieses die Sammelstränge trennenden Parenchyms von den Blattlücken 
gebildet, und nur die Ausweitung und teilweise Verschmelzung dieser 
Parenchymmassen wird durch Markstrahlparenchym verursacht. Die 
seitlichen Verbindungen der Blattspuren können als Teile des ,,stamm- 
eigenen“ Stelärgewebes angesehen werden. Durch diese Auffassung 





stammeig. Prokambium Blafspurverlöngerung 
Abb. 19. Blattlücken und Markstrahlen, Blattspurverlängerungen und stammeigenes 
Prokambium bei Filicinae, Osmunda und Spermatophyta. 


wird der schroffe Gegensatz zwischen Samenpflanzen und Farnen, wie ihn 
auch PostHumus (1924) herausstellt, gemildert. 

Osmunda ist also in bezug auf ihre Stelärmorphologie als eine Form 
anzusehen, die sowohl Farneigenschaften (,,stammeigenes“ Prokambium) 
als auch Spermatophyteneigenschaften (Prokambium der Blattspurver- 
längerungen) vereinigt. Bei der isolierten systematischen Stellung und 
dem hohen geologischen Alter der Osmundaceen ist nicht ausgeschlossen, 
daß sie Baueigentümlichkeiten von Formen erhalten haben, die auch 
zum Ausgangspunkt der Spermatophyten geworden sind. Aber ebenso 
ist es möglich, daß mehrmals in der Stammesentwicklung sich die Blatt- 
spuren „verselbständigt‘‘ haben. (Das gleiche gilt sicher auch von der 
Entstehung anderer Histogenesetypen.) Eine Entscheidung darüber 
könnte vielleicht durch genaue Untersuchung der entsprechenden 
Fossilien (Thamnopteris, Osmundites einerseits, Heterangium und Lygino- 
dendron andererseits) herbeigefiihrt werden. 

Das Mark der Equiseten wird wie bei den Spermatophyten zentral 
angelegt. Die schmalen Blattanlagen bringen anscheinend die spate 
Rindenbildung mit sich, und so enthalten die Internodien einen Meristem- 
ring, in dem Prokambiumbiindel als Blattspurverlängerungen auftreten, 
die dann durch Markstrahlen getrennt werden. Im Knoten finden 
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seitliche Verbindungen der Biindel statt, und daher ist hier ein Prokam- 
biumring zu sehen. Die Pflanze vollzieht also eine Biindeldifferenzierung, 
die dem Typ der Spermatophyten ähnelt, nur daß keine Blattlücken 
nachzuweisen sind. Diese treten aber auch bei kleinblättrigen Samen- 
pflanzen nicht hervor. Hier findet die Trennung der Sammelstränge 
offenbar auch nur durch Markstrahlen statt, wie es BARTHELMESS für 
alle Spermatophyten annimmt. Wie schon erwähnt, beruht der Unter- 
schied zwischen Markstrahl und Blattlücke nur auf der verschieden 
zeitigen Differenzierung, und möglicherweise handelt es sich bei dem 
oben erwähnten Differenzierungstyp um das Reduktionsprodukt der 
Form mit großen Blättern und ,,ausgeweiteten“ Blattlücken. Durch die 
Kleinblättrigkeit ist die Blattlücke zunächst unvollständig geworden 
(Auracaria Bidw.), schließlich verschwunden, und nur ihre ehemalige 
„Ausweitung“ ist als Markstrahl erhalten geblieben. Einen Zusammen- 
hang zwischen Blattgröße und Achsenbau hält ja auch Bower (1935) 
für wahrscheinlich. 

Die untersuchten Monokotylen und Dikotylen mit anomaler Bündel- 
verteilung unterscheiden sich von dem durch HELM (1931) und Louis 
(1935) bekannt gewordenen ,,Normaltyp“ dadurch, daß einerseits mehrere 
Sockel sich gegenseitig gewissermaßen umhüllen, und andererseits hier 
bisweilen das zentrale Mark fehlt oder erst weiter weg vom Vege- 
tationspunkt entsteht. Das Umhüllen der innen gelegenen, höheren 
Sockel durch die tieferen kommt dadurch zustande, daß das Urparenchym, 
welches das Sockelrestmeristem von dem der Achse trennt, nicht zum 
Mark durchstößt. Es bildet keine echte Blattlücke, sondern verlängert 
sich nach unten zu und endigt dort, was besonders deutlich bei Piper 
erkennbar ist. Dieses Verhalten des dem Blattlückengewebe entsprechen- 
den Parenchyms hat zur Folge, daß die Prokambiumbündel durch ein 
bis mehrere Internodien selbständig reichen und erst unterhalb dieser 
Strecke mit den weiter innen verlaufenden zusammentreten. Die Bildung 
dieses ,,Blattliickengewebes“ ist aber nicht bei allen untersuchten Formen 
als gesonderter Entwicklungsschritt wie bei Piper nachzuweisen. Denn 
bei Peperomia entstehen fast gleichzeitig damit die Prokambiumbündel 
und Markstrahlen im Meristembogen. Man kann also hier und noch mehr 
bei den übrigen Arten gar nicht klar zwischen Markstrahl- und Blatt- 
lückenparenchym unterscheiden, besonders da, wo das zwischen den 
Prokambiumbündeln gelegene Restmeristem vollkommen gleichzeitig 
mit dem Blattlückengewebe parenchymatisch wird. Unter diesem 
Gesichtspunkt könnte man also das den ,,Blattliicken“ von Piper ent- 
sprechende Gewebe als Blatt-Tasche ansehen, deren Bildung verzögert ist. 
Vielleicht besteht auch eine gewisse Berechtigung, den ‚Monokotylentyp“ 
der Histogenese in Parallele zu setzen mit dem der Farne mit polyzyklischer 
Stele (s. unten); denn in beiden Fällen ist das wesentliche Moment im 
Aufbau, daß mehrere Sockel durch ihre Blatt-Taschen einander umhüllen. 
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Die Abkiirzung der Differenzierungsschritte ist bei Primula auricula 
so weit gegangen, daB der Meristempfropf nur nach auBen zu Blatt- 
spurbégen abgibt. Eine Veranlassung, ein Biindel dieser Pflanze nur 
wegen des konzentrischen Baues als homolog dem ganzen Biindelsystem 
der anderen, ,,monostelen“ Samenpflanzen anzusehen und damit ihr 
gesamtes Bündelsystem als ein Vielfaches dessen, was die Samenpflanzen 
mit kollateralen Einzelbündeln besitzen (Polystelie), besteht wohl kaum. 
Handelt es sich doch wahrscheinlich bei dem konzentrischen Bau dieser 
Bündel, wie auch J. Meyer (1935) meint, um etwas + funktionell 
Bedingtes, genau, wie das auch bei den ,,Rohrbiindeln“ im Convallaria- 
Rhizom oder bei den bikollateralen Bündeln der Fall ist. Vor allem 
aber ist die Differenzierungsweise des gesamten Leitgewebesystems 
grundsätzlich dieselbe, wie die der ‚„monostelen‘‘ Spermatophyten. 

B) Eine andere Reihe von Entwicklungsmôglichkeiten ergibt sich, 
wenn wir die Pflanzen betrachten, bei denen nicht ein einheitlich an- 
gelegtes Mark vorhanden ist, sondern die taschenartigen Blattlücken- 
parenchyme sekundär ein Fusionsmark bilden. Wir fanden ja bei den 
untersuchten Polypodiaceen zunächst einen Meristempfropf, der wohl 
dem der vorhergehenden Gruppe entspricht. In ihm tritt sodann exzen- 
trisch nach den Sockeln verschoben je eine Parenchymgruppe auf, 
die sich infolge Durchbruchs in die Rinde und Verlängerung nach der 
Blattoberseite als Blattlückenparenchym zu erkennen gibt. Sie dehnt 
sich schräg nach unten zu aus und verschmilzt eher oder später mit ihren 
Schwestern. Der nun verbleibende Teil des Restmeristems wird einheitlich 
prokambisiert, während in den rindenläufigen Blattspuren mehrere 
Prokambiumstränge durch Markstrahlen voneinander getrennt werden 
können. Auf diese Weise entsteht eine Diktyostele, oder, wenn die Blätter 
und damit die Lücken weiter auseinander liegen, eine Solenostele. 

Die Meinung, daß bei vielen Farnen das Mark ein Fusionsprodukt der 
Blatt-Taschen darstellt, ist schon seit langem vertreten worden (JEFFREY, 
Bower, POSTHUMUS u. a.) und wurde bei Keimlingsuntersuchungen und 
auf Grund vergleichend-morphologischer Befunde gefaßt. Es finden sich 
aufeinanderfolgend in den ältesten Internodien der Keimpflanzen z. B. 
von Polypodiaceen die verschiedensten Stadien der Einwanderung der 
Blatt-Taschen in die zuerst gebildete Protostele. Auch beim Vergleich der 
älteren Stelen verschiedener Arten läßt sich eine ähnliche Reihe zusammen- 
stellen (z. B. Posruumus 1924). An Keimlingen von Osmunda, Botrychium, 
Ophioglossum, Gleichenia pectinata u.a. wurde aber von den Blatt-Taschen 
unabhängig auftretendes Mark gefunden (Literatur bei PosrHumus 1924). 
Die Reihe der fossilen Osmundaceen zeigt gleichfalls, daB hier Mark unab- 
hängig von den Blatt-Taschen durch ,,Degradation“ (Überhandnehmen 
des Xylemparenchyms, gemischtes Mark) entsteht. Bei der guten 
Ubereinstimmung der Beobachtungen über die Gewebedifferenzierung im 
Vegetationskegel mit den oben erwähnten vergleichend morphologischen 
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und embryologischen friiherer Autoren diirfte die Unterscheidung zweier 
verschiedener Markarten, des Fusionsmarkes und des zentralen Markes, 
als richtig anzusehen sein. 

Die Annahme Bowers (zuletzt 1933), daß Gleicheniaceen, bei denen 
nach Keimlingsuntersuchungen zentralesMark gebildet wird, als Ausgangs- 
punkt für die Dryopteroideen und Blechnoideen in Frage kommen, wurde 
schon von PostHumus (1924) bezweifelt. Durch die Tatsache, daß 
beide Gruppen auf Grund der Vegetationspunkt-Differenzierung Fusions- 
mark bilden, werden diese Zweifel noch vermehrt. 

Nachdem nun die klarsten Typen der Gewebebildung bekannt sind, 
ist es möglich, auch den zunächst wenig durchsichtigen und daher noch 
nicht besprochenen Differenzierungsgang bei Ophioglossum und Marsilia 
zu verstehen. 

Nach den Untersuchungen Bowers (1912) an Keimlingen von Ophio- 
glossum stammt das Mark zum Teil von ‚intrastelärem‘‘ Parenchym, 
zum Teil aus dem ,,conjunctive parenchyma of the xylem sheath“. Wie 
wir sahen, befindet sich zunächst ein Meristempfropf im Achsenscheitel 
der Pflanze, der dann von einer Blatt-Tasche ausgehöhlt wird. Diese läßt 
aber einen zentralen Teil wegen ihres halbmondförmigen Querschnittes 
unberührt, und erst später parenchymatisiert auch dieser. Die Mark- 
bildung geschieht also in zwei Schritten: 1. durch Eindringen der halb- 
mondförmigen Tasche und 2. durch Parenchymatisierung des zunächst 
übriggelassenen zentralen Gewebes, was durchaus im Sinne BowERs 
gedeutet werden kann. Die Ophioglossum-Stele gehört also beiden Typen 
der Markbildung an, und das ist bei der tiefen Stellung der Ophioglossaceen 
im System bemerkenswert. 

Bei Marsilia konnten wir wegen der Lage des ersten Parenchyms 
im Meristempfropf nicht entscheiden, ob dieses ,,stammeigen“ oder die 
Blatt-Tasche eines oberhalb liegenden Blattes ist. Die Entscheidung muß 
also durch andere Tatsachen versucht werden. Über die Keimlings- 
entwicklung ließen sich leider keine genauen Angaben finden; die ver- 
mutete Verwandtschaft mit den Schizaeaceen (BOWER) würde aber die 
Auffassung als Fusionsmark nahelegen, da dieses in der Familie nach 
Posraumus (1925) vorkommen soll. 

Nun sollen noch einige Stelenformen besprochen werden, die nicht 
auf ihre Gewebeentwicklung hin untersucht wurden, deren Verständnis 
aber auf Grund der geschilderten Entwicklungstypen gefördert zu werden 
scheint. 

Hayata schlug 1931 eine ,,Keiltheorie“ zur Deutung einiger poly- 
zyklischer Stelen vor, rachdem schon SCHOUTE 1926 ähnliche Gedanken 
entwickelt hatte. Ihr Hauptgedanke ist der, daß ‚jede Blattlücke 
gleichsam eine imaginäre Tasche hat“, deren Inhalt ein von der Rinde 
aus durch die Blattlücke schräg nach unten und innen reichender Paren- 
chymkegel oder -keil ist, der außen ein Skelet aus Leitgewebe besitzt. 
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Dadurch, daß viele dieser Taschenskelete oder ,,Tochterkérbchen“ ins 
Innere der Stele schräg nach unten ragen, aneinander stoßen und die 
der tiefer liegenden Blätter die der höheren umschließen, entsteht das 
innere Bündelsystem. Diese Theorie und HAYATAs Zeichnungen auf Tafel 
II—IV lassen sich nun vielleicht dadurch verstehen, daß man folgende 
Annahme macht: Bei der Histogenese z. B. von Saccoloma und Thyrso- 
pteris entsteht zuerst ein Meristempfropf mit Blattlückenparenchym- 
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Abb. 20. Die Haupttypen der Gewebebildung. 1. Kleinblättrige mit Protostele, 2. groß- 
blättrige mit Protostele, 3. Polyzyklie durch Blatt-Taschen, 4. Diktyostele mit Fusionsmark, 
5. Diktyostele mit Zentralmark, 6. Osmunda-Typ, 7. Spermatophytentyp, 
8. Monocotylentyp (Piper). 


8. 


gruppen. Die Ausdehnung der einzelnen Parenchymmassen geht aber 
nicht so weit, daß sie verschmelzen, sondern schon vorher findet die 
Prokambisierung des gesamten Restmeristems statt. Dadurch wird ein 
Zustand festgehalten, wie ihn z. B. Schnitt 7 oder 8 bei Phyllitis zeigt. 
In der Tat bieten die Hayataschen Abbildungen von Querschnitten durch 
das Rhizom von Saccoloma oder Thyrsopteris im Prinzip das gleiche 
Bild. Bei den Marattiaceen ist aber offenbar der Prokambisierung vor der 
Fusion der Blatt-Taschen noch die Bildung von Markstrahlen an mehreren 
Stellen des Restmeristems parallel gegangen. Dadurch sind die ,,Keil- 
wände“ im fertigen Organ maschig durchbrochen. Eine Entscheidung über 
diese Erweiterung der Keiltheorie kann natürlich nur die Untersuchung 
der Gewebebildung bei diesen Farnen mit polyzyklischer Stele bringen. 

Auch viele andere Farne mit einfacherer Stele besitzen von den 
Blattlücken unabhängige Durchbrechungen oder ,, Perforationen“. Meiner 
Meinung nach sind sie, wie bei den Marattiaceen, als ,,stammeigene‘ 
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Markstrahlen aufzufassen. Wahrscheinlich kann man auch das Parenchym 
zwischen den Einzelbündeln der ,,polystelen“‘ Selaginellen als etwas Ahn- 
liches ansehen. 

Zur besseren Verdeutlichung der vorgetragenen Ansichten iiber die 
verschiedenen Bildungstypen der Gefäßsysteme mögen die Schemata der 
Abb. 20 (S. 259) dienen. 


C. Der Stelenbegriff. 


Beim Vergleich des Vorkommens der einzelnen Entwicklungsschritte 
in den verschiedenen Differenzierungstypen stellen wir fest: In allen 
beschriebenen Formen sehen wir die Rinde in einem früher oder später 
einsetzenden, selbständigen Entwicklungsschritt sich bilden. Dasselbe 
gilt auch für die Prokambisierung, so mannigfaltig auch das zu prokambi- 
sierende Restmeristem geformt sein mag. Nie wird aber von der Bildung 
des Prokambiums die Rinde selbst oder, wenn deren Parenchymatisierung, 
wie bei Lycopodium, verzögert ist, das sie ergebende Meristem ergriffen. 
Die dieses einheitliche Restmeristem weiter modellierenden, als Blatt- 
Taschen, Markstrahlen, Mark unterschiedenen Parenchymatisierungen 
sind Vorgänge zweiten Ranges verglichen mit der Rindenbildung, insofern 
sie ja nicht überall vorkommen. Sie bestimmen durch die Art, das Ausmaß 
und den zeitlichen Eintritt ihrer Wirkung die spezielle Form eines Bündel- 
systems. Die Histogenese des Leitgewebes läßt sich also folgendermaßen 
zusammenfassen: Die allen Leitungssystemen gemeinsame ‚Anlage‘ ist 
ein von der Rinde früher oder später geschiedener, kompakter Meristemteil. 
Dieser kann entweder als ein geschlossener Zylinder oder, nachdem verschiedene 
Parenchymatisationsherde ihm seine geschlossene Form mehr oder weniger 
genommen haben, prokambisiert werden. Die spezielle Ausgestaltung der 
Leitgewebesysteme durch Parenchymatisationsherde, also Mark, Mark- 
strahlen, Blattlücken, läßt sich in der Entwicklung der Gewebe aus dem 
Urmeristem bis zum fertigen Organ, in der Keimlingsentwicklung und 
in der Entwicklung der Gefäßpflanzen im Laufe der Erdgeschichte in 
übereinstimmender Weise verfolgen. Man findet z. B. in allen drei Tat- 
sachengebieten die Aufeinanderfolge von Protostele (— Meristempfropf), 
Solenostele (Meristempfropf mit Blatt-Tasche), Diktyostele (Bündelkreis 
mit Fusionsmark). Wir haben also das Recht, die verschiedenartigen 
Leitgewebesysteme anzusehen als durch spezielle Formung einer Anlage, 
eben des Restmeristems, entstandene Differenzierungsprodukte. Diesen 
übereinstimmenden Charakter der verschiedensten Systeme soll der 
Name ,,Stele“ ausdrücken. Die Ansicht, daß die speziellen Formen 
der Stele, z. B. Proto-, Siphono-, Soleno-, Diktyo-, Eustelen, einander 
morphologisch entsprechen, ist der wesentlichste Inhalt der ,,Stelär- 
theorie‘. In der pe Bary-Meverschen Nomenklatur des Leitgewebes, 
bei der das ‚Bündel‘ als Einheit angesehen wird, erscheint die Stele in 
manchen Fällen als ein Bündelaggregat, also ein Vielfaches einer kleineren 
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Einheit, ein anderes Mal als Einzelbündel. Dabei kann man das ganze 
GefäBsystem einer Pflanze als eine funktionelle Einheit auffassen (MEYER 
1928). Die vereinfachte Stelärnomenklatur, wie sie z. B. ZIMMERMANN 
(1930) verwendet, gibt der Tatsache, daß ein Leitgewebesystem, möge es 
aus einem oder vielen Bündeln bestehen, morphologisch eine Einheit ist, 
einen viel besseren Ausdruck. 

Beim Versuch einer genauen Umgrenzung des Stelenbegriffes tauchen 
zwei Fragen auf: 

1. Was heißt morphologisch entsprechend oder ,,homolog“ ? 

2. Ist das Leitgewebesystem allein als Stele anzusehen oder gehören 
dazu noch Mark-, Markstrahlen- und Blattlückenparenchym ? 

Ursprünglich wurden zwei Organe verschiedener Pflanzen, die sich 
in denselben Lagebeziehungen zu anderen Organen befinden, als homolog 
bezeichnet, selbst wenn sie in Funktion und Aussehen ganz verschieden- 
artig sind. In diesem Sinne sind z. B. Staminodien der verschiedensten 
Formen Staubblättern homolog. 

Dadurch, daß phylogenetische Gedankengänge bei morphologischen 
Problemen mit berücksichtigt wurden und die Ontogenie unter Anwen- 
dung des biogenetischen Gesetzes mit zu deren Lösung diente, verschob 
sich der Sinn des Homologiebegriffes zu einer ,, Anlagengleichheit‘. Die 
Art der Anlage erkannte man wiederum an ihren Lagebeziehungen und 
außerdem an morphologischen Eigenschaften. Auf botanischem Gebiet 
bestand bisher noch kein wesentlicher Grund, von diesem Homologie- 
begriff abzugehen. 

Die Zoologie (vgl. BERTALANFFY 1936) dagegen sah sich auf Grund 
von entwicklungsméchanischen Tatsachen gezwungen, besonders den 
Begriff der Anlage mit neuem Inhalt zu füllen. Stellte es sich doch heraus, 
daß oft im Embryo gar nicht von vornherein bestimmte Orte zur Bildung 
eines bestimmten Organes vorgesehen, determiniert sind, sondern daß 
schrittweise nacheinander und einander bedingend Determinations- 
vorgänge stattfinden, die die eigentlichen Anlagen entstehen lassen, d. h. 
Keimbezirke, welche nur noch die Potenzen und Baueigentümlichkeiten 
zur Bildung bestimmter Organe oder kleinerer Einheiten besitzen. Der 
Homologiebegriff war auf Grund von mehr präformistischen Anschau- 
ungen über die Embryonalentwicklung geschaffen worden. Jetzt stellte 
sich aber heraus, daß diese einen mehr epigenetischen Charakter besitzt; 
denn es setzen gestaltbildende Kräfte eine nach der anderen ein und 
bilden aus homogenem, omnipotentem Material allmählich den erwach- 
senen Organismus heraus. 

Für den jüngeren Homologiebegriff ist unter diesen Umständen wichtig, 
daß als Anlage für ein Organ ein bestimmter Bezirk des embryonalen 
Gewebes angesehen werden kann, der einerseits schon irgendwie von 
einem organisierenden Faktor ergriffen worden ist, andererseits ein solcher, 
der trotz seiner wohl definierten Form und Lage aus noch omnipotentem 
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Material besteht. Sollen z. B. zwei Organe auf ihren morphologischen 
Wert untersucht werden, so müssen die sie bildenden Faktoren bekannt 
sein. Dann bestehen zwei Möglichkeiten: 

1. Beide Organe gehen aus einem bestimmten, zunächst omnipotentem 
Bezirk hervor, und der erste Determinationsfaktor oder deren mehrere 
wirkten bei beiden, während sich später die so gebildeten Anlagen durch 
verschiedene Faktoren in verschiedenen Richtungen weiter entwickeln 
(z. B. Sporangien > Mikro- und Makrosporangien, Blatt > Trophophyll 
und Sporophyll). 

2. Der beiden Organen gemeinsame, durch seine Lage und Form 
definierte, omnipotente Bezirk wird von Anfang an von verschiedenen 
Faktoren ergriffen. 

Im ersten Fall würde man ohne Bedenken von homologen Organen 
sprechen dürfen, im zweiten besteht dagegen nur eine Übereinstimmung 
des Ausgangsmaterials, was man vielleicht mit dem Namen ,,Material- 
homologie“ im Gegensatz zu „Faktorenhomologie‘‘ belegen könnte. 

Wenn nun diese allgemeinen Gesichtspunkte auf die Entwicklung des 
Leitsystems aus dem Urmeristem angewendet werden, so bieten sich zwei 
Möglichkeiten der Zuordnung der erwähnten, innerhalb der Rinde ge- 
legenen Parenchyme zur Stele: 

1. Wenn sich die Rinde bildet, so könnte das Restmeristem schon, 
obwohl seine Zellen noch ganz meristematisch aussehen, von einem 
Determinationsvorgang ergriffen sein. Dann würden die Blattlücken, 
Mark und Markstrahlen aus diesem schon determinierten Material ent- 
stehen, und man dürfte dann z. B. das gesamte Leitgewebe einer Diktyo- 
stele nur mit einem Teil der Protostele, die aus dem gesamten Restmeristem 
entsteht, homologisieren; denn die Parenchyme der Diktyostele ent- 
stehen auch aus diesem determinierten Material, entsprechen also dem 
restlichen Teil der Protostele. Als Stele wäre demnach alles Gewebe 
aufzufassen, welches aus dem von der Rinde gesonderten und dabei 
determinierten Restmeristem entsteht, also Leitgewebe + jene Paren- 
chyme, sofern sie überhaupt ausgebildet sind. Möglicherweise müßte 
dann auch die erst spät entstehende Blattsockelinnen- und Blattoberseite 
als Stelärgewebe aufgefaßt werden, und da sich die Achsenstele in die 
Blätter verzweigt oder aufspaltet, so wäre ein Blatt seinem morpho- 
logischen Werte nach ein Achsensektor. Die Grenze der Stele gegen die 
Rinde ist nur im frühen Differenzierungszustand erkennbar als die je 
nach dem ,,Differenzierungsgefälle mehr oder weniger breite Ubergangs- 
zone zwischen Urrinde und Restmeristem. Im fertigen Organ ist sie 
nicht mehr feststellbar, nur kann mehr zufällig dort bisweilen die Endo- 
dermis liegen. Eine solche Auffassung vom Wesen der Stele würde der 
VAN TIEGHEMs und noch mehr Lorsys nahekommen. 

2. Aber nach der dargestellten Auffassung des Homologiebegriffes 
besteht noch eine zweite Möglichkeit, die Stele zu definieren: Durch die 
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Urrindenbildung wird ein von einem Differenzierungsfaktor noch völlig 
undeterminierter, omnipotenter Restmeristemteil abgegrenzt. Dieses 
Material wird dann durch neue Faktoren in bestimmter Weise äuBerlich 
geformt, und nach einer gewissen Zeit wird das verbliebene Restmeristem 
durch Prokambisierung zum Leitsystem determiniert. Die Parenchyme 
waren also nicht Produkte von Faktoren, die eine schon determinierte 
Anlage weiter ausgestalten, wie im ersten Falle, sondern sie waren 
Bildungen de novo, im Range also der Rinde gleich, wenn sie auch nicht 
wie diese überall vorkommen. Sie bilden, wenn vorhanden, das ,,Fiill- 
gewebe“, in das das prokambisierte Restmeristem eingebettet ist. Hier- 
nach ist die Stele zu definieren als das aus dem Restmeristem durch 
Bildung von Prokambium, Primanen usw. hervorgehende Gewebe. Ihre 
,,Materialanlage“, eben das Restmeristem, durchläuft in seiner Ent- 
wicklung bis zur endgültigen Stelenform ähnliche Stadien wie die Stele 
in der Stammesgeschichte und Keimlingsentwicklung. Die eigentliche 
oder ,,Faktorenanlage“ ist das Prokambium. Die Stelengrenze ist in 
diesem Falle scharf, aber oft ganz erheblich kompliziert. Eine Diktyostele 
wäre z. B. ein netzförmiges Gebilde, während sie im ersten Falle ein 
Gewebezylinder ist, der u. a. ein netzförmiges Leitgewebe enthält. Sie 
würde homolog, und zwar „materialhomolog‘‘, einer ganzen Protostele 
sein, nicht nur einem Teil einer solchen, wie nach dem ersten Stelen- 
begriff. Die Bowersche Definition der Stele als das in das umgebende 
Gewebe eingebettete Leitsystem ist dieser Auffassung ähnlich. 

Die Achse besteht demnach entweder aus Epidermis, Rinde, ,,Fiill- 
gewebe und Stele oder gemäß der zuerst besprochenen Möglichkeit 
aus Epidermis, Rinde und Stele, diese aus Leitgewebe und ,,Konjunktiv- 
parenchym“. Die Frage, ob die Blatt-Taschenparenchyme als ,,extra- 
stelär‘‘, das Mark als ‚intrastelär‘‘ anzusehen sind, läßt sich wohl so 
beantworten: Unter dem ersten Gesichtspunkt sind alle Parenchyme 
mit Ausnahme der Rinde intrastelär, da sie ja aus der zur Stelenbildung 
determinierten Anlage hervorgehen. Der zweiten Möglichkeit nach sind sie 
extrastelär, da sie nicht aus dem prokambisierten Restmeristem entstehen. 

Eine Entscheidung über die Richtigkeit einer der beiden Stelen- 
auffassungen kann streng genommen nur durch die Entwicklungs- 
physiologie geschehen; denn der Begriff der „Anlagen“ und damit der 
„Homologie‘‘ wurde ja mittels des entwicklungsmechanischen Deter- 
minierungsbegriffes festgelegt. Wenn man aber bedenkt, daß die früh- 
zeitige Determination des Restmeristems zur Stele eine durch keinerlei 
Tatsachen nachgewiesene Vermutung ist, daß aber die oben geschilderten 
histologisch-zytologischen Verhältnisse der zweiten Definitionsmöglich- 
keit durchaus entsprechen, so ist diese der ersten wenigstens vorläufig 
vorzuziehen. 

Die Aufteilung der Segmente der Scheitelzelle ist für den Stelenbegriff 
dann von Bedeutung, wenn dabei eine Determination vollzogen wird. 

18* 
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Es ist môglich, daB sich die Rinde bei den Polypodiaceen aus einer oder 
mehreren schon dazu determinierten Segmentteilzellen bildet. Die 
direkte Entwicklung von Rindenparenchym aus den äuBeren Segment- 
zellen, ohne daB ein eumeristematisches Stadium durchlaufen wird, 
scheint dafür zu sprechen. Ob beim Ubergang der inneren Teilzellen zum 
eumeristematischen Restmeristem ein Entwicklungsfaktor die Potenzen 
dieser Zellen beeinfluBt hat, ist damit aber noch nicht gesagt. Bei Marsilia 
durchlaufen ja die äuBeren Teilsegmente ebenso wie die inneren den 
eumeristematischen Zustand und werden erst später parenchymatisch. 
Die Segmentaufteilung geschieht hier vielleicht, ohne daß schon bestimmte 
äußere Teilzellen zur Rindenbildung angeregt werden. In diesem Falle 
wäre der Teilungsmodus für die Stelärtheorie nicht von Bedeutung. Die 
Homologisierung bestimmter Teilzellen mit denen anderer Pflanzen 
würde dann eben nur die Lagebeziehungen der Zellen betreffen, nicht 
aber die daraus entstehenden Gewebe. Dabei ist möglich, daß sich auch 
im Teilungsmedus verwandtschaftliche Beziehungen ausdrücken. 

Die Begriffe ‚„stammeigen‘‘ und „blatteigen‘‘ sind in letzter Zeit so 
definiert worden (z. B. Hayata 1931, BoweEr 1923), daß man die Stele 
als vom Stamm hervorgebrachtes Organ bei Pflanzen mit verhältnis- 
mäßig kleinen Blättern, als Blattspuraggregat bei großblättrigen an- 
sieht. Bei Einbeziehung der Tatsachen der Histogenese läßt sich diese 
Lösung vielleicht noch etwas richtiger so geben: Als stammeigen, d.h. 
von der Achse „hervorgebracht“, sind überhaupt alle Achsenstelen an- 
zusehen; denn sie entstehen ja aus dem Achsenrestmeristem. Auch die 
rindenläufigen Blattspuren sind in diesem Sinne ,,stammeigen‘; denn ihr 
Bildungsort, der Sockel, ist ja eine das Blatt tragende Achsenverbreite- 
rung. Je mehr die in ihrer Lage und anscheinend auch Wirkungsstärke 
von den Blattsockeln bestimmte Bildungsfaktoren (manche Mark- 
strahlen, Blattlücken) an diesem stammeigenen Restmeristem model- 
lieren, um so mehr erscheint eine Stele durch die Blätter in ihrer Form 
beeinflußt. Da man die Reichweite eines Sockels nur nach dem Umfang 
des Wirkungsfeldes dieser ,,sockeleigenen“ Bildungsherde abgrenzen 
kann, so erscheinen die Achsen, bei denen diese aneinanderstoßen bzw. 
verschmelzen, nur als Aggregat der Sockel (Cystopteris). Je geringer 
die ,,EinfluBsphären‘ der Sockel sind, um so stärker tritt die Achse als 
selbständige Bildung hervor (Lycopodium). Um diesen formbildenden 
Einfluß der Sockel und, durch deren Vermittlung, der Blätter auf die 
achseneigene Stele zu kennzeichnen, könnte man stark, schwach und 
nicht „phylloplastische‘‘ Stelen unterscheiden. Es würden dann die 
Ausdrücke ,,stammeigen“ und ,,blatt- bzw. sockeleigen“ frei für die 
Bezeichnung von Entstehungs- und Lagebeziehungen gewisser Gewebe- 
bezirke zu den Blättern. So könnte man die Blattspurverlängerungen 
als ,,blatteigenen“ Teil der Achsenstele bezeichnen oder die Blatt- 
Taschen als blatteigenes Parenchym. Dagegen wären das nicht als direkte 
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Verlängerungen von Blattspuren entstehende Achsenleitgewebe, das 
zentrale Mark und die Perforationen „stammeigene‘“ Bildungen. Auch 
BARTHELLMESS hat die beiden Worte ahnlich gebraucht. In vielen Fallen 
dürfte allerdings eine sichere Verwendung der Ausdrücke zur Charak- 
terisierung eines bestimmten Stelenteiles nicht méglich sein. Das zeigt 
aber nur wieder, daB die Stele eine Einheit und kein Aggregat ist. 


D. Die Bildungsfaktoren. 


Bei der genauen Definition der Stele war nicht ohne Annahme von 
Bildungsfaktoren auszukommen, doch verband sich damit keine Aus- 
sage über deren Wesen. Zum SchluB dürfen nun vielleicht auch einige 
Gedanken iiber die Art der Differenzierungsfaktoren mitgeteilt werden, 
da sie beim Untersuchen der Präparate sich immer wieder aufdrängten. 

Betrachtet man insgesamt die Bildung der Gewebe eines Organs, 
so ist, ein schrittweises Komplizierterwerden des anatomischen Baues 
festzustellen. Der erste Schritt sondert z. B. die Rinde von der Stelen- 
anlage, der nächste bildet Mark, ein neuer die Blattliicken, weiterhin 
treten Prokambisierung, Markstrahlbildung, Primanendifferenzierung usw. 
auf, bis schließlich die komplizierte Struktur des fertigen Organs erreicht 
ist. Jeder dieser Schritte erzeugt ein bestimmt geformtes Gewebe von 
bestimmter Beschaffenheit, ist aber auch Vorbedingung und zieht die 
Grenze für die Wirkungsmöglichkeit anderer. So findet die Prokambi- 
sierung nur im nicht parenchymatisierten Restmeristem statt, greift 
auch nie in das die Rinde ergebende Gewebe über, und die Leitelemente 
entstehen nur im Prokambium. Bei aller Variabilität macht also die 
Differenzierung den Eindruck, als ob jeder Entwicklungsschritt zugleich 
Wirkung bestimmter und Ursache für das Entstehen anderer wäre. 

Aber noch etwas anderes ist auffällig: Besonders an dem Blattlücken- 
parenchym, aber auch an den anderen Bildungselementen ist zu be- 
obachten, daß jeder Entwicklungsschritt an einer ganz bestimmten 
Stelle einsetzt. Von hier aus, z. B. dem oberen Teil des schon etwas 
differenzierten Markes, schreitet der Vorgang in das noch nicht weiter- 
entwickelte Gewebe fort. Dieses Fortschreiten geschieht nicht mit einer 
scharfen Grenze, sondern mit einem ,,Differenzierungsgefille“ gegen das 
noch nicht von der Weiterdifferenzierung (wenigstens zytologisch nach- 
weisbar) ergriffene Gewebe. Gerade dieses Ausgehen von einem be- 
stimmten Bezirk und das Fortschreiten der Entwicklung mit einem 
Differenzierungsgefälle legen den Gedanken nahe, daß ein Stoff von 
einem bestimmten Zentrum aus durch das Gewebe dringt oder ein physio- 
logischer Vorgang von dort aus fortschreitet und auf seinem Wege die 
Weiterentwicklung der Zellen anregt. Die Ergebnisse der Wuchstoff- 
forschung und Ansichten, wie sie z. B. F. WEBER (1924) geäußert hat, 
liegen in dieser Richtung. Man kann sich z. B. vorstellen, daß durch 
Bildung eines Blattsockels eine Verschiebung irgendeines Stoffkonzentra- 
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tionsgefälles (px, O,-Druck u. dgl.) stattfindet. Dadurch geraten Zellen 
aus ihrer gewohnten Umgebung in andere Bedingungen und werden so 
zur Differenzierung, z. B. von Blatt-Taschenparenchym, angeregt. Auch 
die Feststellung von Organisatoren auf zoologischem Gebiet würde 
wegen der Verwandtschaft der Elementarfunktionen von Tier und 
Pflanze auf botanischem etwas Ähnliches erwarten lassen. 
Selbstverständlich ist das alles bloße Vermutung, denn wirklich auf- 
geklärt wird das Ursachengeflecht der Histogenese allein durch ent- 
wicklungsphysiologische Experimente. Die beschreibende Anatomie kann 
zum Nutzen dieser Problemstellung zunächst nur Ordnung in die große 
Mannigfaltigkeit der morphologischen Typen der Gewebebildung bringen. 


Zusammenfassung. 

1. Das Leitgewebe entsteht in allen Fällen aus einem bestimmten 
Bezirk meristematischen Gewebes durch Prokambisierung. 

2. Dieser meristematische Bezirk kann 1. ein von Urrinde umgebener 
Meristempfropf, 2. ein außerdem von Urmark ausgehöhlter Meristemring, 
3. ein unberindetes, das Urmark umgebendes Periphermeristem oder 
4. (nur bei Lycopodium) der innere Teil des den gesamten Querschnitt 
ausfüllenden Meristems sein. 

3. Bei manchen Achsen mit im Vergleich zum Vegetationskegel 
schmalen Blattanlagen wird die Urrinde verhältnismäßig spät gebildet 
(Periphermeristem, Lycopodium-Typ), z. B. bei kleinblätterigen Angio- 
spermen und Gymnospermen, Equisetum und Lycopodium, nicht bei 
Wurzeln, dem Nephrolepis-Stolo und Selaginella. 

4. Das Restmeristem kann entweder als einheitlicher Pfropf pro- 
kambisiert werden (Protostele), oder vorher kann es durch Mark, Blatt- 
lücken und während der Prokambisierung durch Markstrahlen ‚‚auf- 
gelöst‘‘ werden. 

5. Das Mark ist entweder eine einheitlich und zentral angelegte 
Parenchymmasse (Osmunda, Equisetum, Spermatophyten) oder ein Blatt- 
Taschen-Fusionsprodukt ( Polypodiaceen ). 

6. Die Spermatophyten bilden als Verlängerungen der Blattspuren 
Prokambiumstränge im Achsenrestmeristem, und ihre Blattlücken werden 
durch Markstrahlen auf Kosten des übrigen Restmeristems erweitert 
und verschmolzen, so daß bei Fusion der Prokambiumstränge ,,Sym- 
podien“ aus diesen entstehen. 

7. Bei Osmunda entstehen ebenfalls im Achsenrestmeristem Pro- 
kambiumstränge als Blattspurverlängerungen, doch wird dann auch 
der übrige Teil des Restmeristems zu Leitgewebe. 

8. Bei den übrigen Farnen wird das Restmeristem der Achse einheit- 
lich zu Prokambium, eine Ausweitung der Blattlücken durch Mark- 
strahlen findet hier wie auch bei Osmunda nicht statt. Das Achsen- 





aus dem Urmeristem von Pteridophyten und Spermatophyten. 267 


prokambium kann durch von den Blättern unabhängige, ,,stammeigene“ 
Markstrahlen (Perforationen) durchbrochen sein. 

9. Die anatomische Betrachtung der Gewebebildung erlaubt zwei 
Fassungen des Stelenbegriffs: 

a) Wenn zugleich mit dem Beginn der Rindenbildung das iibrige 
Restmeristem durch einen Entwicklungsfaktor potentiell, aber zyto- 
logisch nicht nachweisbar, verändert wird, dann ist die Stele aufzufassen 
als das aus diesem determinierten Material hervorgehende Gewebe, 
also Leitgewebe + Mark-, Blattliicken- oder Markstrahlparenchym. 

b) Wenn durch die Rindenbildung das übrige Restmeristem zunächst 
als noch omnipotente ,,Materialanlage“ abgeschieden wird, die Blatt- 
lücken-, Mark- und Markstrahlparenchyme dieses Restmeristem dann 
schrittweise auflösen (wobei Zustände durchlaufen werden, die denen 
der Phylogenie und Keimlingsentwicklung sehr ähnlich sind), und schließ- 
lich das noch verbliebene Restmeristem durch Prokambisierung zur 
„Faktoranlage‘“ der Stele determiniert wird, dann ist als Stele das aus 
dem Prokambium hervorgehende Gewebe anzusehen. Die verschiedenen 
Stelen wären dann ,,materialhomolog“ gegenüber „faktorenhomolog“ 
wie bei der ersten Möglichkeit. 

Die gefundenen histologischen Bilder sprechen mehr für diese zweite 
Auffassung. 


Die vorliegenden, in der Zeit vom Wintersemester 1934/35 bis Wintersemester 
1936/37 ausgeführten Untersuchungen wurden von Herrn Prof. W. RUHLAND an- 
geregt. Ihm und Herrn Prof. BACHMANXN danke ich für zahlreiche Ratschläge und 
sonstige Mühen, sowie Herrn Prof. ULLRICH für seine Beratung bei den polarisations- 
optischen Untersuchungen. 
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ZUR KENNTNIS DER STRAHLUNGSDURCHLASSIGKEIT 
DURRER LAUBBLATTER. 


Von 
F. SAUBERER. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. Juni 1937.) 


Für verschiedene Untersuchungen dürfte auch die Strahlungs- 
durchlässigkeit dürrer Laubblätter, wie sie zu Frühlingsbeginn den Boden 
in Wäldern in mehr oder minder bedeutendem Ausmaße bedecken, von 
einigem Interesse sein. Im folgenden soll über derartige Untersuchungen, 
welche mit Hilfe der Deutschen Forschungsgemeinschaft, Österreichisch- 
Deutsche Wissenschaftshilfe gelegentlich von bioklimatischen Unter- 
suchungen in Buchenwäldern an der Biologischen Station in Lunz durch- 
geführt werden, berichtet werden. 

Über die Durchlässigkeit von frischen Pflanzenblättern wissen wir aus 
den Messungen von SEYBOLD (1) u.a. im allgemeinen schon Bescheid, 
besonders über die Durchlässigkeit für die sichtbare Strahlung, also 
die sogenannte Lichtstrahlung. Von größter Bedeutung ist hier der 
Chlorophyligehalt der Blätter; wir finden beispielsweise in der Nähe von 
6800 A.E., bedingt durch die Absorptionsbande des Chlorophylls eine 
erheblich verringerte Strahlungsdurchlässigkeit der Blätter. Dies kann 
so weit führen, daß das betreffende Blatt in diesem Strahlungsbereich 
praktisch überhaupt undurchlässig ist. Ein Beispiel hierfür soll später noch 
gebracht werden (Abb. 2). Das Maximum der Durchlässigkeit der grünen 
Pflanzenblätter liegt in der spektralen Zone des Überganges vom Rot zum 
Infrarot, also um 8000 Ä.E. Ein zweites, aber weit geringer ausgeprägtes 
Maximum befindet sich im Grünen, also je nachdem es mehr gegen Blau 
oder Gelb liegt, ungefähr zwischen 4900 und 5600 A.E. Die spektrale Emp- 
findlichkeit des menschlichen Auges bringt es mit sich, daß wir gegen 
das Licht gehaltene Blätter grün und nicht dunkelrot sehen. Ebenso 
ist es mit der Reflexion des Lichtes an ,,griinen“ Blättern, wieder liegt das 
Maximum beim Übergang ins Infrarote oder gar im Infraroten selbst, 
und wieder erscheinen uns die Pflanzen in der Daraufsicht grün anstatt 
rot (2). Die Durchlässigkeit für blaues und violettes Licht ist aus- 
nahmslos gering. 

Mit der Verfärbung des Laubes ändert sich nun sowohl die Reflexion 
als auch die Strahlungsdurchlässigkeit, darüber soll später noch mehr 
berichtet werden, hier soll hauptsächlich über Durchlässigkeitsmessungen 
dürrer Blätter zur Zeit der beginnenden Keimung, das ist also März bis 
April, berichtet werden. 
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Die verwendete Apparatur zur Bestimmung der Strahlungsdurchlässigkeit 
von Pflanzenblättern. 

Die Strahlungsdurchlässigkeit der Blätter wurde mit Photoelementen 
und Lichtfiltern gemessen. Zur Verwendung gelangte der in Abb. 1 
schematisch wiedergegebene Apparat. Z ist der Zellenbehälter, P das 
Photoelement selbst; dieses kann durch einfaches Öffnen des Behälters 
leicht ausgewechselt werden. Auf diesem Zellenbehälter befinden sich 
die Führungsleisten bzw. Fälze für die zwei Schieber B und F. In der 
Mitte dieser rechtwinklig gekreuzten Fiihrungsschienen hat der Zellen- 
behälter genau über dem Photoelement eine kreisrunde Offnung von 
= der GréBe der nutzbaren Oberfläche 

d des Elementes. Diese Offnung kann 
durch Blendeneinsätze verkleinert 
werden, was notwendig ist, wenn 
man die Durchlassigkeit kleinerer 
Blatter messen will. Ist der Schie- 
ber B ganz eingeschoben, so deckt 
sich eine in ihm befindliche kreis- 
runde Öffnung mit der im Zellen- 
behälter. Der über dem Schieber B 
normal dazu bewegliche Schieber F 
besitzt zwei solcher Öffnungen, 
welche mit Hilfe von Marken bzw. 
Anschlägen mit den vorhererwähnten 
sn _ mr - der AP zur Deckung gebracht werden kön- 
durchlässigkeit von Laubblättern. Z Zel- nen. Im Schieber Z wird nun das 
nes “+ — vane zu untersuchende Blatt eingespannt, 

a in F werden die Filter eingesetzt. 

Die Messung der Strahlungsdurchlässigkeit erfolgt bei normal einfal- 
lendem Glühlampenlicht in der Weise, daß man zuerst den Galvanometer- 
ausschlag mit Filter, aber ohne Blatt und dann mit Filter und dem Blatt 
abliest. Der Schieber B kann auch umgekehrt eingeschoben werden, 
für den Fall, daß man die Strahlungsdurchlässigkeit auch bei auf die 
Blattunterseite auffallender Strahlung bestimmen will. Bestimmt man die 
Spektralbereiche durch Subtrahieren aus Messungen mit zwei Filtern, 
so werden diese im Schieber F nebeneinander eingelegt; benützt man 
zwei oder mehrere Filter gleichzeitig, um so einen schmalen Spektral- 
bezirk nach beiden Seiten zu begrenzen, so werden die betreffenden Filter 
übereinander eingesetzt. 

An Photoelementen wurden eine LANGE-Zelle mit geringer Rot- und 
Infrarotempfindlichkeit und eine S.A.F.-Zelle mit hoher Rotempfindlich- 
keit verwendet. Es sind dies zwei Photoelemente, welche aus einer Anzahl 
von Zellen mit nach Angabe der Hersteller gleicher Empfindlichkeits- 
verteilung ausgewählt wurden. Die S.A.F.-Zelle ist für Wellenlängen 
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in der Gegend des Überganges zum Infraroten mehr als 30mal so emp- 
findlich als die Lange-Zelle, demgemäß wurde auch erstere zu Messungen 
von Gelb bis Infrarot, letztere zu solchen in Violett, Blau und. Grün 
verwendet. Die geringe Rotempfindlichkeit der hier erwähnten Lange- 


Zelle ermöglicht mit Blau- 
und Grünfiltern mit ge- 
ringer Durchlässigkeit im 


Tabelle 1. Die verwendeten Filter 
und Filterkombinationen. 

















dunklen Rot noch gute Mit Lange-Zelle Mit S.A.F.-Zelle 
Messungen ohne Korrek- Filter mw Filter a 
turen; da diese Rotdurch- 2.12 9 mm | 4900 | 8 0G2—RG1\ 5850 
Re : d , 2mm 
lässigkeit aber bei der gpG7 4850 | SBG7+RG1| 6000 
erwähnten S.A.F.- Zelle 2 ur 5200 - no 9+RG 1| 6200 
2 { 11 1| 5500 9-+RG2| 6500 
re et 5400 | 8 RG2—_RG5 | 6550 
ursacht, wäre eine Mes- § BG7+0G1 | 5400 | 8 RG5—RG8| 6800 
sung mit dieser Zelle mit à £ Ten 5450 - apes 83 — 
: 5650 84 7 
solchen Filtern nur dann 9 3G 740G2 | 5650 |4 84—S RG 7 | 7600 
môglich, wenn man den F3 5700 | S RG 7—A 85 | 8200 
Rotanteil gesondert mes- A 85 8400 





S SCHOTT-Gläser; A Agfa-Folien; F Fuess-Filter; 


sen und dann abziehen 4 Optischer Schwerpunkt in A.E. 


wiirde (2). 

In Tabelle 1 sind die verwendeten Filter und Filterkombinationen 
angegeben, wobei aber bemerkt werden muB, daB die angegebenen 
Wellenlängen des optischen Schwerpunktes nur für die betreffenden 
Photoelemente giiltig sind. Eine Bestimmung der Transparenz von Filtern 
und Filterkombinationen direkt aus den Durchlassigkeitsangaben der 
Erzeugerfirmen ist nur für Messungen mit Strahlungsempfängern ohne 
selektive Empfindlichkeit, also Thermoelementen und Bolometern möglich. 


Meßergebnisse. 

Über die charakteristischen Unterschiede in der Strahlungsdurchlässig- 
keit zwischen grünen und dürren Blättern unterrichten Abb. 2 und 3. 
Dort sind graphische Darstellungen der Durchlässigkeit von frischen 
Blättern einiger Frühlingspflanzen und von dürren Buchenblättern wieder- 
gegeben. Der grundlegende Unterschied zwischen frischen und dürren 
Blättern fällt sofort ins Auge. Hier eine gleichmäßig zunehmende 
Durchlässigkeit mit der Wellenlänge, bei den frischen Blättern das Haupt- 
maximum beim Übergang ins Infrarote, das Nebenmaximum zwischen 
blaugrün und gelbgrün und die besonders geringe Durchlässigkeit bei 
ungefähr 6800 A.E. Diese ist bei Helloborus niger am meisten ausgeprägt, 
die Durchlässigkeit in diesem Bereiche ist bei diesem Blatte praktisch Null. 
Übereinstimmend finden wir die Durchlässigkeit sowohl bei frischen als 
auch bei dürren Blättern gegen das Violett zu abnehmend. Bei etwa 
4200 A.E. ist die Transparenz schon sehr gering. 
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Da es fiir unsere Zwecke nicht auf den genauen Verlauf der Durch- 
lassigkeitskurven, sondern mehr auf die das Blatt durchdringende Strah- 
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Abb. 3. Strahlungsdurchlässigkeit dürrer Blätter 


(Fagus silv.). 





sehr diinnes Blatt, 


_--- mitteldick, feucht, —-—-— dickes Blatt. 


lung nach Spektralbezirken 
geordnet ankommt, wollen 
wir die Durchlassigkeit fiir 
Spektralbereiche von 500 
zu 500 A.E., von 4000 Ä.E. 
beginnend, in Promille der 
normal auf das Blatt fallen- 
den Strahlung angeben. 
Der GroBteil der durch- 
gefiihrten Untersuchungen 
über die Durchlässigkeit 
dürrer Blatter bezog sich 
auf Blatter der Rotbuche 


10Ä (Fagus silv.). In Tabelle 2 


finden wir Transparenz- 
werte für solche Blatter, 
und zwar für vom Boden 
aufgelesene sowie auch von 
Sträuchern abgenommene. 
Im allgemeinen besteht 
zwischen diesen beiden an- 
fangs kein nennenswerter 
Unterschied in der Durch- 
, lässigkeit, zumindest nicht 


%0A in Jahren mit wenig Son- 


nenschein im Winter und 
Vorfrühling. Im April sind 
die auf den Büschen ver- 


bliebenen Blätter aber schon durchwegs bedeutend lichter als die auf 
dem Boden liegenden. 


Tabelle 2. Durchlässigkeit dürrer Blätter von Fagus silvatica im März 
nach schneereichem Winter. 
(In °/,, der normal auffallenden Strahlung.) 

















À in 10° A.E. 40—45| 45—50| 50—55| 55—60| 60—65| 65— 70 70— 75 75—#0|80—85 
Vom Busch sehr dünn | 12 | 40 | 50 | 95 | 146 | 202 | 285 | 280 | 270 
Vom Busch dicker . . 1 5 8 | 15 | 29 | 56 | 118 | 140 | 172 
Vom Boden dünn ..| 6 | 19 | 26 | 42 | 93 | 150 | 200 | 260 | 265 
Vom Boden mittel . . | 4 7 | 14 | 22 | 60 | 130 | 185 | 240 | 225 
Vom Boden dicker . . 0 2 4 12 23 46 | 119 140 | 164 
Vom Boden sehr dick. | © | 1 | 2 | 3 6 | 9| 70 | 100 | 146 
Mittelwerte aus 10 Blät- | 

S'ESÉ SEX 2 11 42 | 83 | 151 | 203 
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In Abb. 4 ist die Durchlassigkeit einiger diirrer Buchenblatter, nach 
Bereichen von je 500 Ä.E. geordnet, zu ersehen. Mit Ausnahme des 


ganz diinnen Blattes vom 
Strauch, welches stark aus- 
gebleicht und von hellgelb- 
brauner Farbe war, ist die 
Durchlassigkeit der einzel- 
nen untersuchten Blatter 
in bezug auf den allgemei- 
nen Charakter nicht ver- 
schieden. Das ganz diinne 
Blatt weist zwischen 7000 
und 7500 A.E. ein Maxi- 
mum auf. Auffallend ist 
der immer geringer werdende 





9000 
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o 
4000 À 


Abb.4. Strahlungsdurchlässigkeit dürrer Blätter (Fa- 
gus silv.) nach Bereichen von 500 Ä.E. sehr dünnes 
Blatt, —-—-— mitteldick, -——- == dick, 





Durchschnitt aus 10 Blättern. 


Unterschied mit Annäherung an den infraroten Teil des Spektrums. 
Ähnliche Befunde ergaben Messungen der Strahlungsdurchlässigkeit 
anderer dürrer Blätter. In Tabelle 3 finden wir darüber einige Angaben. 


Tabelle3. Strahlungsdurchlässigkeit dürrer Laubblätter. 
(In ‘/, der normal auffallenden Strahlung.) 





























| 
À in 10° ALE. 40—45| 45—50| 50—55 55—60) 6065| 65—70| 70—75| 75—80| 80—85 

Viburnum lantana, rôt- 

lichbraunes Blatt vom 

Schnee aufgelesen . 3 5 9 60 | 100 98 | 230 | 290 | 300 
Acer pseudoplatanus, 

sehr dimn..... 12 18 48 | 145 | 220 | 280 | 300 | 285 | — 
Acer pseudoplatanus, 

GE sais À 5 6 9 46 75 | 105 | 140 | 180 | 215 | 230 
Acer pseudoplatanus, im 

Vermodern fast 

con .:. Ji 3 6 8 — 34 41 — 102 — 
Quercus robur . . . . 8 12 15 19 66 94 | 200 | 240 | 2 








Die Strahlungsdurchlässigkeit ist aber auch stark von dem Grade 
der Trockenheit der dürren Blatter abhängig. Feuchte und nasse Blatter 
lassen in allen Spektralbereichen mehr Strahlung durch als trockene. 


Dies ist aus folgenden Angaben ersichtlich. 


Strahlungsdurchlässigkeit in °/g. 
































À in 10° A.B. 40—45| 45—50| 50—55| 55—60| 60—65| 65—70| 70—75| 75—80| 80—85 
Buchenblatt dürr, trok- 
eS eee 1 2 3 10 24 65 | 182 | 220 | 205 
Dasselbe Blatt, feucht 2 11 15 52 94 182 | 270 | 295 | 288 
Ahornblatt dürr, trocken | (0) 10 10 14 17 30 - — 176 
Dasselbe Blatt, feucht. (0) 17 50 32 50 | 80 — — | 189 
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Tabelle 4. Errechnete Strahlungsdurchlässigkeit mehrerer über- 


(In ‘/, der normal 











à in 10° A. E. 40—45 45—50 50—55 55—60 | 
1 Blatt... 2 7 11 21 | 
2 Blätter. . 4-10 49 - 10 121 - 10 441 - 10 
4 Blätter. . 16 - 10 240 - 10 146 - 107 194 - 10* 














Diese Angaben beziehen sich je auf dasselbe Blatt. Die Messungen 
erfolgten unmittelbar nach dem Auflesen im feuchten Zustande und 
nach gründlicher Austrocknung. Bei den feuchten Blättern wurde 
versucht, durch Einhüllen in feuchtes Filtrierpapier zwischen je zwei 
Messungen mit verschiedenen Filtern den ursprünglichen feuchten Zu- 
stand nach Möglichkeit zu erhalten. 

Um einige Aufschlüsse über die Durchlässigkeit dürrer Blätter für 
längerwelliges Infrarot zu erhalten, wurde auch einmal versuchsweise 
an Stelle des Photoelementes eine fünfgliedrige Thermosäule verwendet. 
Die Lötstellen dieser Thermosäule lagen an zwei Kupferblechscheiben, 
von denen eine in einem Wasserbad auf konstanter Temperatur gehalten, 
die andere geschwärzt und der Strahlung ausgesetzt wurde. So wurde 
die Durchlässigkeit mit Verwendung eines Infrarotfilters Schott RG 7, 
das ist also etwa im Bereiche von 8500—30000 A.E., für ein dürres 
Rotbuchenblatt mit einer Transparenz von 22,5% im Bereiche 8000 bis 
8500 A.E. mit 25% gefunden. 

Ist die Strahlung gezwungen, mehrere übereinanderliegende Blätter 
zu durchdringen, so wird sie bald so stark geschwächt, daß die üblichen 
Meßgeräte zu ihrer Feststellung nicht mehr genügen. Besonders trifft 
dies im kurzwelligen Teil der Strahlung zu. In Tabelle 4 sind Angaben 
über die mehrere Blätter durchdringende Strahlung im Vergleiche zur 
auf das erste Blatt winkelrecht auffallenden Strahlung zu finden. Als 
Grundlage dienten die Mittelwerte der Durchlässigkeit einiger Rotbuchen- 
blätter. 

Bei Durchgang durch 10 Blätter wird die Strahlung im Bereiche 
8000—8500 A.E. auf 2.10-7%,,, die im Bereiche 4000—4500 A.E. gar 
etwa auf 2.10-?7°/,, geschwächt. Demnach ist die Strahlung im kurz- 
welligen Teil des Spektrums schon nach Durchdringung von 2 oder 
3 Blättern unmeßbar gering; im Bereiche längerer Wellen ist dies nach 
Durchdringung von 4—5 Blättern der Fall. Im Bereiche von 8000 bis 
8500 A.E. sind nach Durchdringung von 4 Blättern immerhin noch 
2°/o9 der auftreffenden Strahlung vorhanden, nach 10 Blättern aber nicht 
einmal mehr ein millionstel Promille. Im Violett kommt man schon mit 
4 Blättern zu solchen Größenordnungen. 

Um über die die Blätter durchdringende Strahlung, quantitative 
Angaben machen zu können, müssen wir vorerst die spektrale Energie- 
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einanderliegender Rotbuchenblätter im dürren, trockenen Zustande. 
auffallenden Strahlung.) - 























60—65 65—70 70—75 75—80 80—85 
42 83 151 198 203 
176 - 10? 690 - 10? 228 - 10-1 392 - 107 410 - 107! 
319 - 105 476 - 104 519 - 10 154 - 10% 170 - 10? 


verteilung der in Betracht kommenden Strahlungsquelle für die hier 
verwendeten Wellenlängengruppen feststellen. Für die Sonnenstrahlung 
ist dies ohne weiteres durchführbar, da wir über ihre spektralen Eigen- 
heiten schon gut unterrichtet sind. Wir finden für die Sonnenstrahlung 
folgende Werte. (Bei höherem Sonnenstande.) 



































À in 10° A.E. 40—45| 45—50 | 50—55 | 55—60 | 60—65 | 65—70| 70—75| 75—80| 80—85 
% der gesamten Sonnen- 
strahlungsintensität . | 3,0 | 5,1 | 6,3 | 7,1 | 7,1 | 68 | 6,5 | 5,5 | 5,5 


Nun wird es genügen, wenn wir die die dürren Blatter durchdringende 
Sonnenstrahlung für eine einzige Intensität der Sonnenstrahlung er- 
rechnen. Wir wollen hierfür den für Niederôsterreich im März annähernd 
durchschnittlichen Wert von 0,85 gcal/qem min annehmen; dies ent- 
spricht der Sonnenstrahlung auf die horizontale Fläche um die Mittags- 
stunde. Auf diese Weise erhalten wir die in Tabelle 5 angegebenen Werte. 


Tabelle5. Die spektrale Zusammensetzung der horizontal liegende 
dürre Buchenblätter durchdringenden Sonnenstrahlung um die 
Mittagsstunde im März. 

(Werte in 10? gcal/qem min.) 
































10° Ei | 40—45 | 45—50 | 50—55 | 55—60 | 60—65 | 65—70 | 70—75 | 75—80 | 80—85 
T 

PE : : 26 42 54 60 60 58 55 47 47 

1 Blatt. 0,05 0,3 0,6 1,3 2,5 4,8 8,3 9,3 9,6 

2 Blatter | 1 - 10-*| 2- 10-*|7-10-°/|3-10-| 0,1 0,4 1,2 1,8 1,9 

4 Blatter | 4 - 10-20] 1 - 10-7|8 - 10-71 - 10-4|2- 10*|3-10-*| 0,03 0,07 0,08 


An einem wolkenlosen Märztag durchdringen dürre Buchenblatter 
die in Tabelle 6 zusammengestellten Wärmesummen in Form von Strah- 
lung. (In den von uns hier verwendeten Wellenbereichen.) 

Aus diesem ersehen: wir deutlich, daß die Sonnenstrahlung, welche 
durch diirre Blatter dringt, vorzugsweise den roten und infraroten 
Spektralbereichen angehért. In dieser Beziehung verhalten sich die 
dürren Blätter den grünen sehr ähnlich, nur ist bei letzteren nach 2 bis 
3 Blättern oft noch das Nebenmaximum im Grün etwas zu erkennen, 
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Tabelle 6. Tagessummen der an einem wolkenlosen Märztag horizontal 
liegende dirre Rotbuchenblatter durchdringenden Sonnenstrahlung. 
(In 1073 geal/qem.) 














| 
10° Avg, | 40—45 | 45—50 | 50—55 | 55—60 | 60—65 | 65—70 | 70—75 | 75—80 | 80—85 
Frei . . | 10800 | 19300 | 22700 | 25500 | 25500 | 24500 | 23500 | 19900 | 19900 
1 Blatt. 20 140 250 540 1070 2030 3550 | 3930 4050 
2 Blätter | 0,04 0,9 3 ll | 4 170 540 750 810 
4 Blatter = u 0,005 | 0,08 1,2 12 31 | 33 











und die Durchlässigkeit im Grenzgebiete zum Infrarot ist noch etwas 
größer; auch ist das Einsetzen höherer Durchlässigkeit nach Durch- 
dringung mehrerer grüner Blätter in der Gegend von 7000 A.E. bedeutend 
ausgeprägter als bei dürren Blättern, da die starke Absorption der grünen 
Blätter bei ungefähr 6800 Ä.E. meistens die Strahlung in diesem Bereiche 
schon nach Durchdringung von 2 oder 3 Blättern fast vollständig auslöscht. 

Es soll nun auch versucht werden, den die dürren Blätter durch- 
dringenden Anteil der diffusen Himmelsstrahlung zumindest größen- 
ordnungsmäßig zu bestimmen. Über die besonders mit wechselnder Be- 
wölkung gar vielfach sich verändernde spektrale Zusammensetzung der 
diffusen Himmelsstrahlung wissen wir leider viel weniger als über die der 
Sonnenstrahlung. Wenn wir uns mit einer allgemeinen Übersicht be- 
gnügen, so können wir die Ergebnisse neuerer Messungen F. ALBRECHTs 
heranziehen und daraus die annähernde Verteilung der Himmelsstrahlung 
bei Bewölkung 0 und 10 entnehmen. Wir finden unter Zugrundelegung 
der Werte 0,18 geal/gem min bei Bewölkung 0 und 0,27 geal/qem min 
bei Bewölkung 10 für die Gesamtintensität der Himmelsstrahlung die 
in Tabelle 7 angegebenen Werte. Die zugrunde gelegten Werte mögen 
etwa für März gelten (um die Mittagsstunde). 


Tabelle7. Spektrale Verteilung der Himmelsstrahlung vor und nach 
Durchdringung dürrer Rotbuchenblätter. 
In 10? gcal/gem min. (Horizontale Blätter.) 





























| | | 

Be 40—45 45—50 | 50—55 5560 | 60—65| 65—70, 70—75) 75—80 80—85 
0 | | 
Sul Frei. . .| 25 22 | 19 15 | 13 | ml Binal 251.14 
25/1 Blatt .| 005 | 015 | O21 | 0,31 | 0,56 | 0,83 | 11 |10 | 0,82 
Z| 2 Blätter.| 0,0001 | 0,001 | 0,002 | 0,007 | 0,02 | 0,07 | 0,16 | 0,20 | 0,16 
= : | © | | 
S| Frei. . .| 21 26 28 23 | 27 | 25 | 24 | 20 | 15 
2 #| 1 Blatt .| 0,04 0,18 | 0,31 | 059 |1,1 |21 39 |40 | 3,1 
Z| 2 Blatter.| 0,00008 | 0,001 | 0,003 | 0,012 | 0,05 | 0,17 | 0,55 | 0,79 | 0,62 








Infolge der Verlagerung des Maximums gegen die kiirzeren Wellen- 
langen hin ist die Himmelsstrahlung nach Durchdringung diirrer Laub- 


blätter über die hier behandelten Spektralbereiche viel gleichmäßiger 
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verteilt als die Sonnenstrahlung. Dies trifft besonders für die Himmels- 
strahlung bei wolkenlosem Himmel zu. Die Summen der im Verlaufe 
eines Tages die diirren Blatter durchdringenden Himmelsstrahlung sind 
noch bedeutend geringer als die der Sonnenstrahlung, besonders aus 
dem Grunde, daB letztere einen bedeutenden Anteil im Infraroten auf- 
weist, wo die Durchlassigkeit eine ziemlich groBe ist. 

Im allgemeinen kann zusammenfassend gesagt werden, daB der Erd- 
boden unter mehreren daraufliegenden diirren Blattern fast gar nichts 
mehr an sichtbarer Strahlung erhält. Am meisten wird noch dunkles 
Rot durchgelassen, am Beginne des infraroten Teiles des Spektrums 
ist die Durchlässigkeit noch größer. Gegen das violette Ende des sicht- 
baren Teiles des Spektrums nimmt die Durchlässigkeit stark ab; hier 
können 2—3 dürre Blätter schon praktisch alle Strahlung absorbieren. 
Der Wärmetransport durch auf dem Erdboden liegende dürre Blätter 
geschieht demnach hauptsächlich durch Leitung, durch kleine Austausch- 
erscheinungen in der dazwischen befindlichen Luft und vor allem durch 
dunkle Wärmestrahlung von Blatt zu Blatt. Darüber soll später noch 
berichtet werden. 
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DIE FASZIATION BEI PHASEOLUS MULTIFLORUS UND 
WUCHSSTOFF. 
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(Brünn). 
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(Eingegangen am 19. Juni 1937.) 


A. Einleitung. 


Die inneren Bedingungen der Fasziation sind bisher recht unklar. 
Es überwiegt die Ansicht, daß zu ihrem Zustandekommen reichliche 
Ernährung nötig ist. Zur experimentellen Lösung dieser Frage eignen 
sich besonders die Keimblatttriebe von Phaseolus multiflorus, deren Ver- 
bänderung zuerst Sacus (1859) an jungen dekapitierten Keimpflanzen 
beobachtet hat und dem Übermaß der Nahrungszufuhr nach Entfernen 
des Epikotyls zuschrieb. GOEBEL (1898) sieht darin die Störung der 
Korrelation zwischen dem Hauptorgan und den Seitenanlagen. KiLEBs 
(1906) ändert diese Annahmen nur in der Hinsicht, daß er die Ent- 
stehung der Fasziation einem gewissen, bisher nicht bekannten Mischungs- 
verhältnisse zwischen der organischen und der mineralischen Nahrung zu- 
schreibt. GEORGESCcU (1927) hat bei Phaseolus multiflorus durch zahl- 
reiche Versuche festgestellt, daß jede Verschlechterung der Nahrungs- 
verhältnisse die Anzahl der Fasziationen vermindert. Nach KıEnHoLz 
(1932) wirken gewisse innere physiologische Bedingungen dahin, daß sich 
der Vegetationspunkt linear streckt und dadurch zum bandförmigen 
Sproß wird. Dies wurde bereits durch STREITWOLF (1912) an Faszia- 
tionen anatomisch untersucht. Die Haupttatsachen der Fasziation hat 
ScHOUTE (1936) am eingehendsten behandelt, mit dem Schluß, daß die 
Ursache davon darin liegt, daß die inneren Teile der Vegetationsspitze 
durch das tangentiale Wachstum der äußeren Schichten verbreitert 
werden. 

Die in dieser Arbeit behandelten Versuche verfolgen den Zweck, 
die Ursachen dieser Disharmonie im Wachstum der inneren und äußeren 
Teile der Sproßanlagen zu klären. Zunächst handelte es sich darum, 
die herrschende Ansicht über die Nahrungsabhängigkeit der Fasziation 
in der Richtung zu prüfen, ob nicht vielmehr der Wuchsstoff auch hier, 
wie in so vielen anderen Fällen der Pflanzenmorphogenese, maßgebend 
ist. Durch Auftragen von stärkeren Heteroauxinpasten auf die Achsel- 
anlagen von Coleus thyrsoideus konnten LaıBacH und Mar (1936) unter 
anderen Wachstumsanomalien auch die Verbänderung der Sprosse 
hervorrufen. Da die bisherigen Fälle der operativ hervorgerufenen 
Fasziationen vielmehr auf die Beeinflussung der Sproßanlagen durch 
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andere Organe (Keimblätter, Wurzelstöcke u. a.) hinweisen, so ließ sich 
eine gewisse Einsicht in die inneren Bedingungen der Fasziation von der 
durch andere Pflanzenteile auf die Sproßanlagen vermittelten Wirkung 
des Heteroauxins erwarten. Die Keimlinge von Phaseolus multiflorus 
eigneten sich zu diesen Untersuchungen deshalb gut, weil sich an ihnen 
die Menge des Reservestoffvorrats und des natürlichen Wuchsstoffs 
mit dem künstlichen leicht kombinieren ließ. 


B. Material und Methodik. 


Samen von Phaseolus multiflorus (Feuerbohne, arabische Schwaben) wurden 
36 Stunden in öfter erneuertem Leitungswasser gequollen und entweder gleich 
bearbeitet oder vorher in feuchte Sägespäne eingesetzt. Heteroauxin (Hoffmann- 
La Roche & Co., A.G.) wurde teils in Lösungen, teils in Lanolinpasten, die nach 
LarpacH (1933) hergestellt wurden, benützt. Die Zahlen der Konzentrationen 
beziehen sich auf die Gesamtpaste. Vor dem Anbringen der Pasten wurden die 
Samenhaut und das Epikotyl entfernt. An eben gequollenen Samen oder ganz 
jungen Keimpflanzen mußte auch noch ein Keimblatt entfernt werden. Die Kultur 
nach der einzeln beschriebenen Behandlung fand in Lösungen oder in feuchten 
Sägespänen in einer Dunkelkammer bei 20° C statt. Zumeist wurde nach 10 bis 
12 Tagen die Anzahl der Fasziationen festgestellt und im Prozentsatz angegeben. 
Bei der Beurteilung der Versuchsergebnisse wurde aber auch die Entwicklungsform 
der Fasziationen berücksichtigt. Durch die Wiederhoiung der Versuche mit wenig- 
stens 40—50 Pflanzen in jeder einzelnen Versuchsreihe wurden die großen indivi- 
duellen Schwankungen ausgeschaltet. Die Ergebniszahlen in den verschiedenen 
Versuchen sind wegen des verschiedenen Alters der Versuchspflanzen (0—15 Tage) 
nicht miteinander vergleichbar. Die bisherigen Versuche wurden im Winter und 
Frühjahr 1937 durchgeführt. 


C. Versuchsergebnisse. 
1. Heteroauxin. 


Die Wirkung des Heteroauxins wurde zunächst auf dem Wege des 
Transpirationsstromes am 4. 5. an 4tägigen Keimlingen geprüft und 
mit der Wirkung der mineralischen Nahrlésungen verglichen. Hetero- 
auxin wurde in der Nährlösung nach SCHROPP und SCHARRER (1933) in 
der üblichen Konzentration zu 0,02, 0,01 und 0,005 % gelöst. Der Prozent- 
satz der Fasziationen wurde am 15.5. mit folgendem Ergebnis fest- 
gestellt: 











Heteroauxin SCHROPP-SCHARRER Kxor 
0,02% 0,01% 0,05% 4fach  2fach lfach 4fach  2fach lfach 
20% 35% 17% 67% 60% 50% 63% 52% 46% 


Die Zahl der Fasziationen wird also durch die Heteroauxinlésung 
herabgesetzt. Stärkere Lésung (0,02%) wirkte im Versuche auf die 
Wurzein schädigend ein, ebenso auch die 4fache Knopsche Lösung. 
In der 0,02% Heteroauxinlösung waren die Fasziationen:nur sehr schwach 
ausgebildet und eigentlich nur an den kleinen Zerreißungen beinahe 


19* 
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zylindrischer Kotylare kenntlich. Bei 0,01% Heteroauxinlösung kam 
zu diesen in einigen Fällen noch eine bogenförmige Einrollung des 
angerissenen Kantenteils, und erst bei 0,005% waren die Kanten der 
ganzen Internodiumlänge nach zerrissen und eingerollt. Die Breite 
dieser Heteroauxinfasziationen überstieg nicht 5mm. Bandförmige, 
bis 9 mm breite und mit einem Kamm von mehreren Knospen am Gipfel 
versehenen Fasziationen entstanden nur in den Nährlösungen ohne 
Heteroauxin. Ihre Anzahl nahm mit der Stärke der Konzentration zu 
und erreichte in der 4fachen Lösung nach ScHROPP und SCHARRER den 
Höhepunkt. Ähnlich wirkte das Heteroauxin auch als Paste, die an die 
einzelnen Organe aufgetragen wurde (Abb. 1 und 2). 

Keimblätter. In einem Versuch vom 12. 4. wurden an 5tägigen Keim- 
pflanzen beide Keimblätter durch einen Querschnitt auf ®/,, !/, und !/, 
verkürzt und die ganzen Schnittflächen mit 0,5% Heteroauxinpaste be- 
strichen. Zur Kontrolle dienten ähnliche, jedoch mit Wasserpaste be- 
handelten Keimlinge. Nach 1ltägiger Kultur in feuchten Sägespänen 
wurden folgende Prozente von Fasziationen bestimmt: 





Keimblätter . 3, 1, 1}, 
Paste. . . . Heteroauxin Wasser Heteroauxin Wasser Heteroauxin Wasser 
Prozente . . 61 68 27 62 27 77 


Man ersieht daraus, daB bei Verwendung von Wasserpaste trotz 
Verkleinerung der Keimblätter die Anzahl der Fasziationen beinahe 
gleich bleibt. Hingegen nimmt diese bei Verwendung der Wuchsstoff- 
paste mit der Verkleinerung der Keimblatter erheblich ab. Wie bereits 
Bouyaues (1925) für Phaseolus vulgaris anführt, wird auch durch die 
vollständige Entfernung der Keimblatter die Bildung der Fasziationen 
nicht verhindert. In einem Versuch mit lltagigen Phaseolus multiflorus- 
Pflanzen, die am 28. 5. des Epikotyls und der beiden Keimblätter beraubt 
wurden, ließ sich am 9.6. an Pflanzen mit 0,5% Heteroauxinpaste ein 
Prozentsatz von 6%, mit Wasserpaste 49% feststellen. Demzufolge 
kommt es nicht auf den Reservestoffinhalt der Keimblätter, sondern 
auf den Wuchsstoff an. Einen ähnlichen Unterschied zeigten aber auch 
weit weniger erschöpfte eintägige Keimlinge, denen beide Keimblätter 
belassen und an den konvexen Oberflächen mit 0,5% Wuchsstoff- bzw. 
mit Wasserpaste bestrichen wurden. Nach 18 Tagen zeigten sich bei 
den mit Wuchsstoffpaste behandelten Pflanzen 27%, bei den mit Wasser- 
paste 74% Fasziationen. 

Wichtig ist auch die Konzentration der Wuchsstoffpaste. Keim- 
pflanzen, deren Keimblätter nach 6tagiger Keimung auf die Hälfte 
zugeschnitten und mit 1%, 0,1% Wuchsstoff- bzw. Wasserpaste be- 
strichen wurden, zeigten nach weiteren 9 Tagen 17%, 30% bzw. 37% 
Fasziationen. Im ersteren Falle handelte es sich nur um schwach an- 
gedeutete Anomalien, im dritten um auffallend starke, bis 12 mm breite 
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Verbänderungen. Die Dauer der Pasteneinwirkung 
kann auch gekürzt werden. 4tägige Keimlinge wur- 
den am 11.5. in 3 Versuchsreihen eingeteilt, 2 mit 
0,5% Wuchsstoff-, die dritte mit Wasserpaste an 
den auf die Hälfte zugeschnittenen Keimblättern 
bestrichen. Nach 2 Tagen wurde in der ersten Reihe 
die Wuchsstoffpaste noch mit etwa !/, mm dicker 
Keimblattschichte entfernt. Nach weiteren 11 Tagen 
ließen sich bei den einzelnen Versuchsreihen 30%, 
26%, 48% Fasziationen bemerken. Die vorüber- 
gehende Einwirkung der Wuchsstoffpaste steht in 
ihrem Erfolg der dauernden nicht weit nach, wenn 
sie in den ersten Entfaltungsstadien der Kotylare 
eintritt. 6tägige dekapitierte Keimlinge wurden am 
13.5. auf 2 Tage in 0,02% Heteroauxinlösung ein- 
gesetzt und dann in Leitungswasser übertragen, die 
anderen wurden vorerst 2 Tage im Wasser gehalten 
und dann in die Wuchsstofflösung gegeben. In der 
ersten Reihe waren nach 9 Tagen 20%, in der zweiten 
33% Fasziationen vorhanden. Vergleichspflanzen, 
die jedoch während des ganzen Versuchs in 0,01% 
Wuchsstofflösung gehalten wurden, zeigten 23% 
Fasziationen. 





Keimblätter und des 
Epikotylstumpfes 6tä- 


giger 
0,5% Heteroauxinla- 
nolinpaste bestrichen. 
Nach 10 Tagen nur 
h jh. F 4a#4 





nen: der rechte Koty- 
lar oben eingerissen, 
der linke unten ein- 
gekerbt, sonst beide 
zylindrisch. 


In den ersten Tagen nach der Dekapitation sind die 


0,5—1,5 mm langen Achselknospen am empfindlichsten. Nach THIMANN 


und Sxooe (1934) entbehren die noch gehemmten 
Axillare bei Vicia Faba des Wuchsstoffs. 

Epikotyl. Die Wirkung der auf die Schnittfläche 
des Epikotyls angebrachten Wuchsstoffpaste ist oft 
mit einer erheblichen Hemmung des Kotylarwachs- 
tums verbunden. Deshalb ist es nétig, daB die Ver- 
suchsdauer erheblich verlängert wird, um auch an 
den verspätet entwickelten Trieben die Formbildung 
ersichtlich zu erhalten. In einem Ver- 
such vom 27.4. wurden an lötägigen 
Keimlingen die Epikotyle bis auf 3cm 
lange Internodienstümpfe entfernt, deren 
Schnittflächen mit 0,5% Wuchsstoff- 
bzw. Wasserpaste bestrichen wurden. 
Das Ergebnis nach 13 Tagen waren bei 
den Wuchsstoffpflanzen 20%, bei den 
Kontrollen 65% Fasziationen. Es ließ 
sich keine Beziehung zwischen der Form- 








Abb. 2. Phaseolus multiflorus. Kon- 

trollpflanze zur Abb. 1 mit Wasser- 

paste an den Schnittflächen. Starke 
Fasziationen der Keimblatttriebe. 


entwicklung der Kotylare und der Tumorbildung auf dem Epikotyl- 
stumpf wahrnehmen. Auch bei der Beeinflussung der Kotylaranlagen 
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mit künstlichem Wuchsstoff durch das Epikotyl spielen die Keimblatter 
eine wichtige Rolle. Wurde das Epikotyl 4tägiger Keimlinge am 24. 5. 
mit 1% Wuchsstoff- bzw. Wasserpaste bestrichen und einem Teil der 
Pflanzen beide Keimblätter ganz belassen, dem anderen bis auf !/, 
abgesehnitten, so zeigte sich nach 7 Tagen folgender Prozentsatz der 
Fasziationen: 
1% Heteroauxinpaste Wasserpaste 
Keimblatter. . . ganz 1}; ganz 1}, 
Prozente . . . . 27 9 40 36 
Das bedeutende Abnehmen der Fasziationen in den beiden Versuchs- 
reihen mit künstlichem Wuchsstoff weist auf die Wichtigkeit des Ver- 
hältnisses der Menge des Reservestoffvorrats zu dem Wuchsstoff hin. 
Dieses erfährt, bei gleicher Menge der auf den Epikotylstumpf auf- 
getragenen Heteroauxinpaste, durch die Reduktion der Keimblätter eine 
starke Verschiebung zugunsten der Gesamtwuchsstoffmenge in der Ver- 
suchspflanze. Die Folge davon ist die starke Abnahme der Fasziationen 
bis auf 9%. Zweifelsohne ändert sich das Verhältnis: Reservestoffe zu 
Wuchsstoff in den Pflanzen mit Wasserpaste durch Verkleinerung der 
Keimblätter nur unbedeutend. 


Hypokotyl. Schließlich kann auch das Hypokotyl die Zufuhr des 
künstlichen Wuchsstoffs zu den Achselanlagen der Keimblätter ver- 
mitteln, wie aus einem Versuch vom 22.5. mit 4tägigen Pflanzen hervor- 
geht. Einige Exemplare wurden bloß dekapitiert, an anderen wurde 
daneben durch einen etwa 8mm weit von dem Keimblattansatz ent- 
fernten Querschnitt das Hypokotyl samt der Wurzel abgeschnitten und 
diese Schnittflächen mit 0,5% Wuchsstoff- bzw. Wasserpaste bestrichen. 
Nach 9 Tagen zeigten sich bei den mit den Wurzeln versehenen Pflanzen 
(ohne Heteroauxin) 52%, bei den mit Wasserpaste am Hypokotylstumpf 
behandelten 32%, bei den mit Wuchsstoffpaste 6% Fasziationen. Letz- 
tere waren nur an den Zerreißungen und Unebenheiten der unteren, 
sonst beinahe zylindrischen Internodien kenntlich, während die Faszia- 
tionen der ersten und der zweiten Versuchsreihe meist bandförmig ent- 
wickelt waren bis zu einer Breite von 14 bzw. 8 mm. Das mittlere Frisch- 
gewicht der Triebe war in diesen 3 Versuchsreihen 2,22 g, 0,34 g und 
0,28g. Aus dem Vergleich der Prozentsätze und der Gewichte folgt, 
daß durch das Abschneiden des Wurzelsystems das Triebgewicht mehr 
als 6mal, aber der Prozentsatz der Fasziationen weniger als 2mal ver- 
kleinert wurden. Umgekehrt wurde der Prozentsatz der Fasziationen 
durch das Bestreichen des Hypokotylstumpfes mit Wuchsstoffpaste etwa 
5-3mal vermindert, während das Triebgewicht nur etwa 1,2mal kleiner 
war. Demzufolge ist die Abnahme der Fasziationen nicht einfach auf 
die Wachstumshemmung der Axillare durch die unphysiologisch hohen 
Wuchsstoffgaben zurückzuführen. Die Rolle des Wurzelsystems scheint 
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bei dem Zustandekommen der Fasziationen bei weitem nicht so groß 
zu sein wie beim Streckungswachstum der Triebe (Dosriz 1922; Went 
1936). Mehrere Versuche wurden auch so ausgeführt, daß die Wuchs- 
stoff- bzw. Wasserpaste gleichzeitig auf die Keimblatt- und Epikotyl- 
bzw. Hypokotylstümpfe angebracht wurden. Die Ergebnisse dieser Ver- 
suche stimmen mit den vorher beschriebenen überein (Abb. 1 und 2). 

Achselknospen. Es lag die Frage nahe, ob in Anlehnung an die Ver- 
suchsergebnisse von LAIBACH und Maz (1936) das Anbringen der Wuchs- 
stoffpaste unmittelbar auf die winzigen Achselknospen die Verbände- 
rung bei Phaseolus multiflorus erhöhen wird. Auffallende Wachstums- 
unterschiede der Blattanlagen hatten dadurch M. und R. Snow (1937) 
bei Lupinus albus und Epilobium hirsutum erhalten. Deshalb wurden 
4tägige Keimlinge am 22. 5. des Epikotyls und auch eines Keimblattes 
beraubt, um die winzigen Achselknospen bloBzulegen und mit einem 
kräftigen Tupfen von Wuchsstoff- (1%, 0,5%, 0,05%) bzw. Wasserpaste 
zu versehen. Nach 9 Tagen wurden folgende Prozente der Fasziationen 
festgestellt: 15, 29, 36, 59. Die mit 1% und 0,5% Wuchsstoffpaste 
behandelten Triebe zeigten nur undeutliche Verbänderungen, und erst 
bei 0,05% und Wasserpaste waren diese bandférmig. Die beiden stark- 
sten Pasten beschadigten die Achselanlagen so stark, daB sich bei 1% an 
14 von 40 Pflanzen kein Wachstum zeigte. Bei anderen streckten sich 
die Knospen erst später, und trotzdem ihre Umgebung starke Kallus- 
wucherungen aufwies, waren die Achseltriebe in 10 von 11 Fallen zylin- 
drisch ausgebildet, und nur die einzeln stehenden Blatter waren von 
anomaler, gezogener Gestalt. Auch dieser mit demselben Erfolg mehr- 
mals wiederholte Versuch stimmt mit dem vorher beschriebenen betreffs 
der Abnahme der Fasziationen unter dem Einfluß von Heteroauxin 
überein. 

2. Andere Einflüsse. 

De Vrızs (1903) hat auf den erhöhten Saftdruck in den Fasziationen 
hingewiesen. GEORGESCU (1927) vergleicht besonders die Zerreißungen 
der verbänderten Sproße bei Phaseolus multiflorus mit den von RICHTER 
(1906) durch die Laboratoriumsluft an den Hauptachsen derselben 
Pflanze hervorgerufenen. Diese werden durch abnorm erhöhte Turgor- 
dehnungen in der Pflanze verursacht. Bei Versuchen mit Leuchtgas 
ergaben sich keine wesentlichen Veränderungen der Fasziationen im 
Vergleich zu den Kulturen in reiner Luft. 

Demgegenüber trat eine erhebliche Steigerung der Fasziationen nach 
20stiindigem Einweichen der Samen in einer 0,05% Eosinlösung im 
Dunkeln ein. Nach 10 Tagen zeigten sich bei den mit Eosin vorbehandelten 
Pflanzen 87%, bei den Keimlingen aus Samen, welche gleichzeitig im 
Leitungswasser gequollen wurden, 41% Fasziationen. Die Erklärung 
hiefür liegt darin, daß der natürliche Wuchsstoff durch das Eosin inakti- 
viert wird, wie Boas (1923) für Avena-Koleoptilen, BOYSEN-JENSEN 
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(1934) für ageotropische Wurzeln von Vicia faba und SKkooc (1935) 
für wäBrige Lésungen von Auxin festgestellt haben. Durch eine ahnliche 
Inaktivierung des natiirlichen Wuchsstoffes in den Phaseolus-Keimlingen 
wird das Verhältnis: Reservestoffe zu Wuchsstoff zugunsten der Reserve- 
stoffe stark verschoben, was eine bedeutende Zunahme der Fasziationen 
bewirkt. _ 

* Dasselbe tritt auch nach U'traviolett- und Röntgenbestrahlung 
der gequollenen Samen ein. Bei der UV-Bestrahlung wurde eine starke 
Quarzlampe (künstliche Höhensonne Nr. 41258, OriginalHanau) benützt. 
Das Versuchsmaterial war von der Lampe etwa 40 cm entfernt. Den 
eben aufgequollenen Samen wurden am 8. 6. die Samenhaut, ein Keim- 
blatt und die Plumula abgenommen und das Material in 4 Versuchs- 
reihen eingeteilt: 1. Die äußere (konvexe) Seite des gelassenen Keim- 
blattes eine Stunde lang bestrahlt, 2. dasselbe 1/, Stunde, 3. die innere 
Keimblattseite samt den Knospen 15 Min. bestrahlt, 4. unbestrahlte 
Kontrollexemplare. Nach 8 Tagen ergaben sich folgende Fasziationen: 
1. 85%, 2. 93%, 3. 88%, 4. 46%. Die bestrahlten Seiten der Keim- 
blätter verfärbten sich kastanienbraun, die bestrahlten Knospen blieben 
erhalten. SINGH, Kapoor und CHoUDHRI (1936) beobachteten bei längerer 
Ultraviolett-Bestrahlung der Samen, z. B. 20 Min. lang, eine Wachstums- 
verzögerung der Keimlinge. Die bedeutende Zunahme der Fasziationen 
nach der Ultraviolett-Bestrahlung hängt auch hier mit der Inaktivierung 
des Wuchsstoffes zusammen. 

Daß auch die Röntgenstrahlen den Wuchsstoff inaktivieren, würde 
von SK00G (1935) nachgewiesen. Vorher hat bereits JOHNSON (1926) 
dadurch, daß er Samen oder Keimlinge von Helianthus annuus mittleren 
Gaben von X-Strahlen aussetzte, Fasziationen von Stengeln, Blättern 
und Blüten erzielt. Z- B. in einem Versuch vom 23.6. wurden auf- 
gequollene, der Samenhaut, eines Keimblattes und der Plumula beraubte 
Samen von Phaseolus multiflorus mit ungefilterten Röntgenstrahlen bei 
110 Kilovolt, 3,6 Miliamp. und 40 cm Entfernung auf der Konvexseite 
des belassenen Keimblattes mit folgendem Ergebnis (nach 12 Tagen) 
bestrahlt: 


Dauer der X-Bestrahlung (Min) . . 30 15 5 0 
Prozente der Fasziationen . . . . . 92 90 78 67 


D. Schlußbetrachtung. 


Die Versuchsergebnisse berechtigen zur Annahme, daB die Verbände- 
rung der Kotylare bei Phaseolus multiflorus durch relativen Mangel an 
Wuchsstoff bei ÜbermaB von Reservestoffen und günstigen Bedingungen 
zur raschen Entwicklung verursacht wird. Durch Verkleinerung der 
Keimblatter lieB sich beweisen, daB die Bildung der Fasziationen von 
den eigentlichen Reservestoffen ziemlich unabhängig ist. Durch Zufuhr 
von künstlichem Wuchsstoff wird sie aber bedeutend herabgesetzt. 
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Demgegeniiber wird sie gesteigert, wenn auch der in der Keimpflanze 
enthaltene natiirliche Wuchsstoff inaktiviert wird. 


Durch diese Deutungen werden wohl auch andere diesbeziigliche 
Erscheinungen aufgeklärt werden. Obzwar nach Sacus (1859) die Ver- 
bänderung bei Phaseolus multiflorus nur an die ersten Entwicklungs- 
stadien der Keimpflanzen gebunden schien, zeigt sie sich nach Hus (1906) 
auch an Pflanzen zur Blütezeit, wenn diese zunächst trocken, dann feucht 
gehalten werden. BLARINGHEM (1908) bringt die Fasziation in Zusammen- 
hang mit der Saftbewegung, die je nach der Entwicklungsperiode ungleich 
ist. Die häufigere Triebverbänderung an den Stümpfen der im Frühjahr 
gefällten Bäume im Gegensatz zu den im Herbst gefällten hängt wahr- 
scheinlich mit der Periodizität der Auxinbildung, wie sie von ZIMMER- 
MANN (1936) und von AvERY, BURKHOLDER und CREIGHTON (1937) fest- 
gestellt wurde, zusammen. Beachtenswert ist der Versuch REEDs (1912), 
durch chemische Analysen zu ergründen, warum die hypogäischen Keim- 
linge leicht fasziieren, die epigäischen dagegen nicht. Er sieht den Grund 
darin, daß bei den ersteren, z. B. bei Phaseolus multiflorus, die Anlagen 
viel mehr von den Reservestoffen abhängen als bei den letzteren. Auch 
Knox (1908) bringt die Oenothera-Fasziationen mit dem reichlichen 
Kohlenhydratgehalt in Zusammenhang. In allen diesen Fällen scheint 
nach der hier vertretenen Auffassung das relative Übergewicht der Nähr- 
stoffe gegenüber dem Wuchsstoff maßgebend zu sein. 


Andererseits kann man die Beobachtung von BouyauEs (1925) als 
Folge der ungleichen Verteilung des Wuchsstoffes erklären. Nach ihm 
sollte bei dekapitierten und eines Keimblattes beraubten Keimlingen 
von Phaseolus vulgaris die Achselknospe des belassenen Keimblattes 
normal, die des entfernten verbändert heranwachsen. Wie bereits 
DostTAL (1909) festgestellt hat, ist die Achselknospe des belassenen 
Keimblattes bei Pisum sativum stärker gehemmt als die gegenüber- 
liegende, und PLCH (1936) hat diese Hemmung mit der Wirkung der 
Phytohormone verglichen. Bei Phaseolus multiflorus sind diese Be- 
ziehungen weniger deutlich ; doch tritt nach Bestreichen eines Keimblattes 
mit Wuchsstoff- und des anderen mit Wasserpaste die Verbänderung 
etwas mehr auf der Seite des Wasserpastenanstrichs auf. 


Die Herabsetzung des normal ziemlich hohen Prozentsatzes der 
fasziierten Keimblatttriebe durch das Heteroauxin ist ein klarer Beweis 
für die wichtige Rolle des Wuchsstoffs bei den Gewebekorrelationen. Die 
von SCHOUTE (1936) hervorgehobene Disharmonie der Gewebe, die zur 
Verbänderung führt, wird dadurch aufgehoben. Wie die verschiedenen 
Gewebe auf die unphysiologisch hohen Wuchsstoffgaben ungleich rea- 
gieren, zeigt zur Genüge die dadurch hervorgerufene Tumorbildung 
(CHOLODNY 1931; LarBAcH 1935; Kraus, BROWN, HAMNER 1936). 
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Zusammenfassung. 

1. Das Heteroauxin, als Lésung oder Lanolinpaste auf verschiedene 
Organe der Keimpflanze aufgetragen, vermindert die Verbänderung der 
Keimblatttriebe von Phaseolus multiflorus. 

2. Dagegen wird die Bildung der Fasziationen durch Inaktivierung 
des natiirlichen Wuchsstoffs der Keimpflanze (durch Eosin, UV- oder X- 


Bestrahlung) geférdert. 

3. Die Fasziation wird auf den relativen Wuchsstoffmangel in der 
Keimpflanze zurückgeführt. Die absolute Menge der eigentlichen Reserve- 
stoffe scheint nicht von Wichtigkeit zu sein. 


Diese Untersuchungen wurden im Botanischen Institut der Landwirtschaft- 
lichen, Hochschule in Brünn (Direktor: Professor Dr. R. Dosti) durchgeführt 
und werden nach anderen Richtungen hin noch fortgesetzt. 
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(Aus dem Carlsberg-Laboratorium, Kopenhagen.) 


UNTERSUCHUNGEN UBER DIE METHODE, DAS WACHSTUM 
DER HEFE DURCH ÄNDERUNG DES px IN DER NÄHRLÖSUNG 
ZU MESSEN. 


Von 
Vacn HARTELIDS. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 12. Juli 1937.) 


Vor kurzem haben Boas (1936), Gist (1936) und Rırpeı (1936) eine 
Methode zur Bestimmung des Wachstums der Hefe mitgeteilt (besonders 
zu Untersuchungen über Wuchsstoff). Die Methode beruht auf der An- 
nahme, daB die Wasserstoffionenkonzentration des Substrates bei der 
Bildung einer Hefezelle immer die gleiche Anderung erfährt, sofern man 
Ammoniumsulfat als Stickstoffquelle verwendet. Hat man eine Reihe 
von Kulturen, bei denen das Wachstum auf Grund verschieden groBer 
Wuchsstoffzusätze ungleich ist, dann sollte also eine derartige Beziehung 
zwischen Zellzahl und Anderung der Wasserstoffionenkonzentration 
bestehen, daB die Summe von px (dem negativen log der Wasserstoff- 
ionenkonzentration) und dem log der Zellzahl konstant ist. Wenn man 
die Zellzahl und das py in einer der Kulturen kennt, kann man die Kon- 
stante berechnen. Man kann dann die Zellzahl in den übrigen Kulturen 
durch Messung des py im Substrat bestimmen, da der Antilogarithmus 
zur Differenz zwischen der Konstanten und dem py die gesuchte Zellzahl 
darstellt. Da die Messung des p;; schneller vor sich geht als das Aus- 
zählen von Hefezellen, würde diese Methode von erheblicher praktischer 
Bedeutung sein. 

Boas und RırpEL haben nur den Zusammenhang zwischen Zellzahl 
und py untersucht; selbst unter der Annahme, daß zwischen Zellzahl 
und Gehalt an Hefetrockensubstanz recht gute Übereinstimmung 
besteht, würde es doch von Interesse sein, auch die Beziehung zwischen 
Hefetrockensubstanz und py zu untersuchen. Ferner war es erwünscht, 
diese Verhältnisse auch bei einer anderen Nährlösung wie der von Boas 
verwendeten zu studieren. Ich habe daher einige Versuche ausgeführt, 
die im folgenden mitgeteilt werden sollen. 

Die Methodik war folgendermaßen: Die Nährlösung wurde in Por- 
tionen geteilt, zu denen verschiedene Mengen Bierwürze zugesetzt 
wurden, so daß der Würzegehalt der Ansätze 0—2% betrug. Von diesen 
Portionen wurden 50 cem in 100-cem-Erlenmeyerkolben pipettiert, die 
darauf durch 10 Min. langes Erwärmen auf 120° sterilisiert wurden. Bei 
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Anwendung einer Nährlösung mit hohem px scheidet sich beim Sterili- 
sieren etwas Magnesium-Ammoniumphosphat aus; bei derartigen Nähr- 
lésungen wurde daher zuerst die ganze Menge sterilisiert und der aus- 
geschiedene Bodensatz abfiltriert; danach erst wurde die Lösung weiter- 
behandelt, wie oben beschrieben; bei der nochmaligen Sterilisation (nach 
Zusatz von Wiirze und Einfüllen in kleine Kolben) scheidet sich nichts 
mehr aus. Nach der Sterilisation wurden die Kolben gleichartig mit Hefe 
geimpft. Diese Impfung wurde so vorgenommen, daB mit einer sterilen 
1 cem-Pipette zu jedem Kolben 1 ccm Hefeaufschlemmung (etwa 0,25 mg 
Hefetrockensubstanz) zugesetzt wurde. Diese Impfmethode ist selbst- 
verständlich weit genauer und empfehlenswerter als die allgemein an- 
gewendete (Impfen mit Hilfe eines Tropfens oder einer Platinése) ; natür- 
lich muB die Hefeaufschlemmung bei dieser Methode wesentlich diinner 
sein. Die zum Impfen benutzte Hefe war ruhende Hefe, die in syn- 
thetischem Substrat mit 1% Bierwiirze geziichtet worden war. Eine 
derartige Hefe ist sehr wuchsstoffarm und daher zu Wuchsstoffunter- 
suchungen viel besser geeignet als eine Hefe, die in Bierwiirze geziichtet 
worden war (NIELSEN 1935). 

Nach Verlauf von 68 (in einem Versuch von 90) Stunden bei 25° wurde 
der Versuch abgeschlossen. Der Inhalt von 2 Kolben mit dem gleichen 
Zusatz an Wiirze wurde vereinigt und die Hefe abzentrifugiert. Der 
Gehalt an Hefetrockensubstanz wurde nach NIELSENs Methode (1934) 
durch Filtrieren mit Jena-Glasfilter 1G4 bestimmt. Das py der Nähr- 
lésung wurde auf elektrometrischem Wege ermittelt. 

Man hätte erwarten sollen, daß der Zusatz von Bierwürze die Wasser- 
stoffionenkonzentration der Nährlösung verändern würde; dies war 
jedoch bei den hier angewendeten Zusätzen (0—2%) nicht der Fall. 

Zu Versuch 1 wurde die von Boas angegebene Nährlösung angewendet. 
Sie enthält pro Liter 50 g Glucose — 2g (NH,),SO, — 1,5g KH,PO, — 
0,8 g K,HPO, — 1,5g MgSO,,7H,O — 30 mg FeCl,, 6H,O — 2 mg 
H,BO, — 2 mg MnSO,,7H,O — 2mg ZnSO,, 7H,0 — 0,5g NaCl — 
0,5 g CaCl,, 6H,O — 0,5g Na,SO,, 7H,O. Zur Auflösung wurde 
Leitungswasser benutzt; das px der Lösung war 5,77. Es wurde mit 
0,66 mg Trockensubstanz pro 100 ccm geimpft. Die Versuchszeit betrug 
68 Stunden. 

Die Summe von log Trockensubstanz und p;; ist diesmal einiger- 
maBen konstant für die ersten 4 Lüsungen, aber steigt darauf gleich- 
mäßig. Der Unterschied zwischen dem höchsten und tiefsten Wert 
beträgt 1,14. Wenn man die Trockensubstanzmenge nach Boas auf Grund- 
lage der Kultur mit 2% Würze errechnet (Tabelle 1, Kolonne 6), dann 
liegen die Abweichungen zu den tatsächlich gefundenen Trockensubstanz- 
mengen bei den Kulturen mit 1, !/,, und 1/,% Würze innerhalb der Ver- 
suchsfehler, während die Differenzen bei den Kulturen mit niedrigerer 
Würzekonzentration stark steigen; in der Lösung ohne Zusatz von 
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Wiirze ergibt die Berechnung einen Wert, der nur 8% von der tatsächlich 
gefundenen Trockensubstanzmenge darstellt. Berechnet man anderer- 
seits die Trockensubstanzmengen auf Grundlage der Kultur mit 0% Wiirze 
(Kolonne 7), dann ergeben sich fiir alle Trockensubstanzmengen zu groBe 
Werte, bis zu etwa 1400% von der tatsächlich gefundenen Trockensub- 
stanzmenge. 

Versuch 1 zeigte, daß Boas’ Methode für Kulturen mit !/,—2% Würze 
Verwendung finden kann, d.h. für Kulturen, bei denen der Wuchsstoff- 
zusatz so groß ist, daß das Wachstum in den verschiedenen Ansätzen 








Tabelle 1. 
Hefe- 
Würze- Trock bstanz | Desgl. auf 
es | to de [nt RE) Des 
zum pro Trocken- | sunstrats | substanz | Boas auf Grund-| der Kultur 
Substrat 100 ccm substanz +p lage der Kultur mit 0% 
H mit 2% Würze Würze 
% mg 
2 143,8 2,15 2,64 _ 4,79 — 1820 
1 93,3 1,97 2,82 4,79 93,3 1203 
We 59,8 1,78 2,98 4,76 64,6 832 
1}, 33,8 1,53 3,29 4,82 31,6 407 
1/5 21,5 1,33 3,91 5,24 7,6 97,7 
Whe 14,0 1,15 4,12 5,27 4,68 60,3 
Usa 7,7 0,89 4,89 5,78 0,79 10,2 
0 2,5 0,40 5,50 5,90 0,19 — 




















ziemlich gleichartig ist. In einem neuen Versuch (Nr.2) wurde unter- 
sucht, wie sich die Summe von log Trockensubstanz und py ändert, wenn 
der Abstand zwischen den verschiedenen Würzekonzentrationen nur halb 
so groB ist wie in den vorhergehenden Versuchen. 

Die Nährlösung enthält pro Liter 100 g Rohrzucker — 0,6 g (NH,),SO, 
— 0,7 g MgSO,, 74,0 — 1,0g KH,PO, — 0,5 g Na,HPO,, 2H,0 — 
0,4 g CaCl,, 6H,O — 0,5g NaCl — 0,5 cem 1% FeCl;. Als Lösungs- 
mittel diente destilliertes Wasser; das py der Nährlösung war 5,67. Diese 
Nährlösung unterscheidet sich von der sonst hier im Laboratorium 
üblichen nur durch den Zusatz von Na,HPO,, 2H,O, welches der py- 
Erhöhung wegen zugefügt wurde. Die Impfmenge machte 0,66 mg Hefe- 
trockensubstanz pro 100 cem aus, die Versuchszeit betrug 90 Stunden. 

Der Haupteindruck des Versuchs 2 ist der gleiche wie der des Ver- 
suchs 1; die Summe von log Trockensubstanz und px fällt hier freilich 
etwas bei den Kulturen mit ?/,—/,% Würze, steigt aber wieder kräftig 
bei den niedrigeren Konzentrationen wie in Versuch 1. Aus Kolonne 6 
in Tabelle 2 geht hervor, daß bei Berechnung der Trockensubstanzmenge 
auf Grundlage der Kultur mit 2% Würze die Abweichung bei den obersten 
Gliedern der Reihe innerhalb der Versuchsfehler liegt; bei den Ansätzen 
mit */,—1/,% Würze sind die berechneten Trockensubstanzmengen etwas 
zu groB, aber die Abweichungen gehen nicht über 60% hinaus; dagegen 
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fallen vom Ansatz mit '/,,% Würze ab die berechneten Trockensubstanz- 
mengen stark, so daß der Wert für die Lösung mit 0% Würze nur 10% 
des tatsächlich gefundenen beträgt. Aus Kolonne 7 in Tabelle 2 ist 
ersichtlich, daß die auf Grundlage der würzefreien Kultur berechneten 
Trockensubstanzmengen — ganz ähnlich wie in Versuch 1 — zu hohe 
Werte ergeben, die auf das l4fache des wahren Betrages steigen. 
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Tabelle 2. 
Trocken- Desgl. 
Würze A. all log Pp log Fane rd aut = i 
zusatz | sy Trocken-| des Trocken-| „ch Boas auf | Crund- | Zellzahl | 2/5 
zum ro sub- Sub- La Grundlage |!age der | pro ala 
Substrat| 190ccm| stanz | strats +P der Kultur — “y 100 ccm sig 
a | “ue [Mans 
% mg « is 
2 122,9 2,09 2,46 | 4,55 _ 1175 | 53 - 108| 43 - 10% 
%, 103,1 2,01 2,54 4,55 103,1 977 
82,2 1,91 2,62 4,53 85,1 813 41 - 108 | 50 - 108 
%, 66,5 1,82 2,73 4,55 66,5 631 
1/a 46,5 1,67 2,83 4,50 52,5 501 23 - 108 | 49 - 108 
%, 29,9 1,48 2,96 4,44 38,9 372 
Wf, 16,9 1,23 3,12 4,35 26,9 257 |6,1- 108 | 36 - 108 
Is 12,0 1,08 3,29 | 4,37 18,2 173,8 
1, 7,1 0,85 , | 3,51 4,36 10,6 104,7 |3,2 - 108 | 45 - 108 
pr 4,1 0,61 4,31 4,92 1,74 16,6 2,0 - 108 | 49 . 108 
1/52 4,1 0,61 4,47 5,08 1,20 11,4 
0 2,9 0,46 5,07 5,53 0,30 — 1,0 - 108 | 43 - 106 


Der Versuch scheint zu zeigen, daß man (bei Anwendung der be- 
schriebenen Nährlösung) in der Lage ist, die Hefetrockensubstanz nach 
Boas’ Methode mit einiger Annäherung (innerhalb 60%) für Kulturen 
zu berechnen, deren Wuchsstoffzusatz einer Würzekonzentration von 
1/,—2% entspricht; versucht man jedoch die Methode auf Kulturen 
mit geringerem Wuchsstoffzusatz anzuwenden, dann läuft man Gefahr, 
stark abweichende Werte zu erhalten, die zu ganz wertlosen Ergebnissen 
führen. 

Nun bestand noch die Möglichkeit für bessere Ergebnisse nach 
Boas’ Methode, wenn man die Hefemenge durch Feststellung der Zell- 
zahl an Stelle der Bestimmung der Trockensubstanz ermittelte. Daher 
wurden in einer Reihe von Kulturen des Versuchs 2 die Zellen mit Hilfe 
der Zählkammer von Tuomas ausgezählt (Tabelle2, Kolonne 8). In 
Kolonne 9 ist das Verhältnis zwischen Zellzahl und Trockensubstanz an- 
gegeben. Dieses Verhältnis ist im großen und ganzen recht konstant; 
man darf daher wohl behaupten, daß die für das Verhältnis zwischen 
Hefetrockensubstanz und py ermittelten Befunde auch für die Beziehung 
zwischen Hefezellzahl und py Geltung haben müssen. 

Durch die Auszählungen wurde festgestellt, daß bei den oben 
beschriebenen Versuchen etwa 5000mal kräftiger als in Boas’ Versuchen 
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Tabelle 3. 
Hefe- 
Würze- > 1 
— 2: Tent LL en Srodhen- 
Substrat schen substanz strats 7 + Py 
% mg 
2 89,9 1,95 2,62 4,57 
1 59,6 1,78 2,82 4,60 
We 38,2 1,58 3,03 4,61 
/, 26,2 1,42 3,23 4,65 
Vg 19,1 1,28 3,53 4,81 
Ye 13,4 1,13 4,01 5,14 
1/32 9,9 0,99 4,55 5,54 
0 10,0 1,00 4,60 5,60 
Tabelle 4. 
Hefetrocken- 

Versuchs- Wiirzezusatz a Tata p,, des log Trocken- 
u it ur mg “100 cen "Substanz | Substrate | sustanz + D, 
1 2 14,7 1,17 4,77 5,94 

U, 4,9 0,69 5,39 6,08 
1, 1,4 0,15 5,69 5,74 
1/32 0,8 0,90—1 5,75 5,65 
0 0,9 0,95—1 5,75 5,70 
2 2 70,1 1,85 2,81 4,66 
1/2 24,6 1,39 3,47 4,86 
1/8 4,3 0,63 5,14 5,77 
Mog 0,9 0,95—1 5,67 5,62 
0 1,0 0,00 5,70 5,70 
3 2 106,3 2,03 2,56 4,59 
Ws 48,0 1,68 3,01 4,69 
1/8 7,8 0,89 3,93 4,82 
Ya 2,5 0,40 5,39 5,79 
0 = > 5,61 Ez 
4 2 129,9 2,11 2,50 4,61 
1, 63,3 1,80 2,87 4,67 
1, 8,3 0,92 3,61 4,53 
7, 3,0 0,48 5,02 5,50 
0 1,8 0,26 5,53 5,79 
5 118,6 2,07 2,63 4,701 
1s 71,4 1,85 2,80 4,65 
1/8 13,6 1,13 3,21 4,34 
Fs 4,2 0,62 4,41 5,03 
0 2,1 0,32 5,40 5,72 
7 2 aD = a ae 
1/2 87,3 1,94 2,74 4,68 
Ye 23,0 1,36 2,97 4,33 
Urn 5,6 0,75 3,55 4,30 
0 2,5 0,40 4,8 5,22 

















1 Autolyse schon eingetreten. 











292 Vagn Hartelius: Untersuchungen iiber die Methode, 





geimpft worden war [Boas verwendet (RIPPEL 1936) etwa 1500 Hefe- 
zellen pro Kolben mit 50 ccm Flüssigkeit]. Um zu entscheiden, ob dieser 
Unterschied in der Impfmenge eine Rolle gespielt haben kann, wurde 
ein neuer Versuch mit der gleichen Nährlösung wie in Versuch 2 an- 
gestellt, aber mit einer Impfmenge von der gleichen Größenordnung wie 
in Boas’ Untersuchungen. Die Versuchszeit betrug 68 Stunden. 

Das Ergebnis entspricht genau den früher gefundenen: bei den Kul- 
turen mit den größten Zusätzen an Bierwürze ist die Summe von log 
Trockensubstanz und py einigermaßen konstant, während sie für die 
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niedrigeren Konzentrationen stark steigt, so daB der Unterschied zwischen 
dem hôchsten und niedrigsten Wert 1,13 beträgt. 

Wenn Boas’ Methode für Kulturen mit geringem Zusatz an Wuchs- 
stoff nicht anwendbar ist, dann beruht das natürlich darauf, daB die 
Vermehrung der Hefe mit der Anderung der Wasserstoffionenkonzen- 
tration im Substrat nicht proportional geht. Um zu untersuchen, wie 
sich die Wasserstoffionenkonzentration während des Wachstums der Hefe 
bei verschiedenen Wuchsstoffkonzentrationen ändert, wurde Versuch 4 
angestellt. Die Nahrlésung war die gleiche wie in Versuch 2 und 3, aber 
Trockensubstanz und py, wurden nach 1, 2, 3, 4, 5 und 7 Tagen bestimmt. 

Geht man (Tabelle 4) die Werte für die Summe von log Trocken- 
substanz und px im 7tägigen Versuch bei den einzelnen Lösungen durch, 
dann erkennt man, daB die Summe im Anfang bei stärkstem Wachstum 
schnell fällt, um später recht konstant zu werden. Die Verschiebung der 
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Wasserstoffionenkonzentration, die durch Bildung einer gewissen Menge 
Hefe verursacht wird, ändert sich also mit der Zeit. Das geht auch aus 
Abb. 1 hervor, wo die py-Änderung als Funktion von log Trocken- 
substanz aufgetragen ist. 

Träfe Boas’ Theorie zu, dann müßte die Kurve eine gerade Linie 
vorstellen, die mit der Abszisse einen Winkel von 45° bildet; man sieht, 
daß die Kurve viel steiler verläuft, in Übereinstimmung mit der Tat- 
sache, daß der Abfall im py, größer ist als die Zunahme an log Trocken- 
substanz. Ferner geht aus der Figur hervor, daß der durch Bildung 
einer gewissen Menge Hefe (hier als log Trockensubstanz aufgetragen) 
verursachte py-Abfall von der Wuchsstoffkonzentration abhängig ist; 
der py-Abfall ist um so größer, je geringer die Konzentration an Wuchs- 
stoff ist. Die Kurven für Lösungen mit 2% und !/,% Würze weichen 
allerdings nach 3tägigem Wachstum nicht stark voneinander ab; das 
stimmt mit den bei den früheren Versuchen ermittelten Befunden über- 
ein, daß Boas’ Methode bei Kulturen mit Wuchsstoffzusätzen innerhalb 
dieser Konzentrationen anwendbar ist. Je geringer der Zusatz an Wuchs- 
stoff ist, desto größer wird der Abstand zwischen den Kurven. Das hat 
sich in den beschriebenen Versuchen durch steigende Abweichung in der 
Summe von log Trockensubstanz und pq geäußert. Aus der Tabelle 4 
kann man übrigens schließen, daß die in den Versuchen 1, 2 und 3 gefun- 
denen Ergebnisse im großen und ganzen für alle Versuchszeiten zwischen 
1 und 7 Tagen Gültigkeit haben. 


Abschließende Bemerkungen. 


Im vorhergehenden ist gezeigt worden, daß die von Boas beschriebene 
Methode zur Berechnung des Wachstums der Hefe (und damit der Wirk- 
samkeit des Wuchsstoffs im Substrat) an Hand der Änderung der Wasser- 
stoffionenkonzentration im Substrat unter gewissen Bedingungen An- 
wendung finden kann. Sofern die Zusätze an Wuchsstoff recht bedeu- 
tende sind — einer Würzekonzentration von 1/,—2% entsprechend —, 
liefert die Methode ziemlich gute Ergebnisse. Sind jedoch die zugesetzten 
Mengen an Wuchsstoff geringer, dann werden die nach Boas gefundenen 
Werte für die Hefemenge oft stark von den tatsächlichen abweichen; der 
Fehler kann weit über 1000% ausmachen. 

Es sind mehrere Ursachen dafür verantwortlich, daß die Änderung 
der Wasserstoffionenkonzentration im Substrat keinen quantitativen 
Ausdruck darstellt, der Rückschlüsse auf das Wachstum der Hefe zu- 
läßt. Z. B. hängen die pro Gramm Hefe aufgenommene Ammoniakmenge 
und die dadurch freiwerdende Säuremenge von der Wuchsstoffkonzen- 
tration ab. Das gleiche trifft für den Zuckerverbrauch und die damit 
Hand in Hand gehende Säureproduktion zu. [Der ökonomische Koeffi- 
zient ist von der Wuchsstoffkonzentration abhängig (nicht veröffentlichte 
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Vagn Hartelius. 


Untersuchungen)]. Ferner führt die gleiche Säureproduktion nicht 
immer zu gleicher Anderung des py, da die Titrierungskurve der Nähr- 
lésung keine gerade Linie bildet. 

Boas’ Methode scheint daher in der jetzigen Form kaum allgemein 
anwendbar zu sein; aber durch Einführen einer kleineren Modifikation 
könnte sie doch für ihr eigentliches Anwendungsgebiet, d. h. für Wuchs- 
stoffuntersuchungen, durchaus brauchbar werden. Wenn man nämlich 
(HARTELIUS und HyORTH-HANSEN 1935) eine Vergleichsskala benutzt, 
auf der das Wachstum einer Reihe von Kulturen mit bekanntem und 
steigendem Zusatz an Wuchsstoff aufgetragen ist, dann kann man 
— unter der Voraussetzung, daB die Zusätze an Wuchsstoff die Pufferung 
der Lösungen nicht merkbar verändern — durch Vergleich des py in den 
Kulturen, deren Wuchsstoffgehalt ermittelt werden soll, mit dem py in 
den Kulturen mit bekanntem Wuchsstoffzusatz die gesuchte Wuchsstoff- 
konzentration unmittelbar ablesen. 
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(Aus dem Moorforschungsinstitut der Deutschen Forschungsgemeinschaft, Berlin.) 


DAS PROFIL VOSSEBERG ALS BEISPIEL DER ENTSTEHUNG 
VON ORTSTEIN-BLEICHSANDSCHICHTEN 
IM UNTEREMSGEBIET. 
Von 
Fr. Jonas 
(Berlin). 
Mit 3 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 10. Juli 1937.) 


Die betreffenden Bodenschichten sind, weil sie relativ nahe unter 
der Erdoberfläche liegen, für landwirtschaftiiche Maßnahmen wichtig. 
Leider ist dementsprechend die Erforschung dieser Schichten in den 
letzten Jahrzehnten nicht vorangekommen. An anderer Stelle ist darüber 
bereits ausfführlich geschrieben worden. Da die Methodik der. Unter- 
suchung solcher Schichten innerhalb des Moorforschungsinstituts aus- 
gearbeitet wurde, lassen sich jetzt genauere Untersuchungen anstellen. 
Diese lassen nicht nur die verschiedene Zusammensetzung des Bodens, 
bzw. die ihn aufbauenden Pflanzen, die für die nutzbringende Kulti- 
vierung, wichtige Hinweise ergeben, sondern auch die menschliche Beein- 
flussung erkennen. Letztere ist viel stärker, als man gewöhnlich an- 
nimmt. Sie zeigt darüber hinaus aber die wechselnden Erfolge und 
Mißerfolge früherer Kultivierungsversuche durch Berücksichtigung der 
Kulturpollen. Man kann also erkennen, unter Hinzuziehung der Fest- 
stellung größerer und kleinerer Klimaschwankungen, welche Ursachen 
die Zunahme und Abnahme der Bodennutzung in geschichtlichen und 
vorgeschichtlichen Zeiten hatten. 

Daß daneben auch Völkerwanderungen eine Rolle gespielt haben, 
macht die systematische Erforschung dieser Böden für die Kultur- 
geschichte Deutschlands um so wertvoller. Es muß gleichzeitig erwähnt 
werden, daß diese Untersuchungen die ersten kulturgeschichtlichen 
Dokumente Norddeutschlands bilden, die vollständig und lückenlos sind. 

Um in kurzer Zeit brauchbare Ergebnisse für die obigen Zwecke zu 
bekommen, sind einige Mustergebiete zur Untersuchung bestimmt 
worden; für Nordwestdeutschland wurden vorläufig vier — 1. Heiden 
bei Walsrode, 2. Heiden im Vechtegebiet, 3. Heiden im Unterems-, 
4.im Hümmlinggebiete — ausgesucht. 

Die Kultivierung der Hochmoore nimmt aus geographischen Gründen 
von den vorhandenen Sandzungen ihren Ausgang. Einer der größten 
Sandrücken ist derjenige von Herbrum-Steenfelde mit rund 20 km Länge. 
Dieser Sandrücken erstreckt sich in NS.-Richtung aus der Gegend des 
emsländischen Herbrum bis zum ostfriesischen Steenfelde mit mehreren 
2la 
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flachen Bögen und trennt das Gebiet der östlichen großen Hochmoore 
von den westlichen Heide- und Flachmooren der Unterems. Bei der Aus- 
dehnung der am Ende des 30jährigen Krieges gegründeten Fehnsiedlung 
Papenburg nach Osten hin, mußte dieser Rücken durchbrochen werden. 
Der Kanalbau auf dieser Strecke machte seinerzeit wegen des festen 
Ortsteins (Ure im Volksmunde) Schwierigkeiten. Dieser war auch die 
Ursache, daß man den ursprünglichen Plan, vom Untenende aus gerade- 
wegs zum Hochmoor zu graben, aufgab und dafür den Durchstich an 





Abb.1. 


eine schmalere Stelle nordwärts verlegte; infolgedessen blieb der erste 
Kanal ein Torso — der jetzige Gasthauskanal. Die Papenburger als echte 
Moorsiedler mieden den Sand, und so blieben größere Strecken auf dem 
Sandrücken bis zur Gegenwart unbesiedelt, bzw. mit ihrer Urvegetation 
erhalten. Es handelt sich dort, wo der Boden nicht durch junge Dünen- 
bildung verdeckt ist, um echte Heiden, die sog. Urheiden, deren Vege- 
tation mehr oder minder ausgesprochen waldfeindlich ist. 


Die Ursache dieser Waldfeindlichkeit ist in dem Ortstein zu suchen; 
im Gegensatz zu den Heiden, beispielsweise des Lüneburger Gebietes, 
ist der Ortstein nicht auf kleine Flächen beschränkt, sondern durchzieht 
lückenlos den Boden. Allerdings schwankt seine Mächtigkeit sehr — von 
knapp 1 dem bis zu 1m und darüber, ebenso seine Härte und petro- 
graphische Zusammensetzung. 
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Am Rande der Moore lauft der Ortstein schnell aus und fehlt an ihrer 
Basis ganz, abgesehen von solchen Strecken, die erst durch jiingeres 
Hochmoorwachstum überwuchert wurden. In den flachen Kuppen 
nimmt seine Machtigkeit und auch seine Harte schnell zu; mehrfach tritt 
doppelter Ortstein auf, so am Barenberg und am Aschendorfer Unter- 
moor, und in solchen Fällen liegt gewöhnlich zwischen den beiden Bänken 
ein weicher, rötlich-grauer Bleichsand interstadialen Alters. 





Abb. 2. 


Die Profilentnahmestelle Vosseberg befindet sich am Rande der sog. 
„Meyers Tannen“, einer Aufforstung aus der Mitte des vorigen Jahr- 
hunderts, die zur Festlegung von Flugsand angelegt wurde. Zwischen 
diesem Kiefernwald und dem Hochmoore erstreckt sich ein schmales 
Stück Heide, das die unruhigen, kleinwelligen Formen einer durch 
Schaftrift deformierten Heidelandschaft trägt. Infolgedessen wechselt 
der Profilaufbau der Heideböden auf kurze Entfernung sehr. Schon 1933 
wurde aus dieser Landschaft das Profil eines Dünenmoores veröffentlicht, 
das unmittelbar auf Ortstein ruht. Der Ortstein ist gewöhnlich gering- 
mächtig und geht in naßfleckigen gelben Sand über. Stellenweise sind 
glimmerreiche ältere Sande unmittelbar bis unter Oberfläche vorhanden. 
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Solche Stellen sind an den Sandléchern zu erkennen, die die Bewohner 
der Gegend angelegt haben, um daraus Kiichensand zu entnehmen. 









































An den Abhängen der Heide gegen das Hochmoor ist die Verzahnung 
verschieden alter Hochmoorschichten mit 
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schichten zu beobachten. Die auskeilenden Schichten des sog. Vorlaufs- 
torfes miinden unmittelbar in die betreffenden Humusschichten der 
Bleichsande. Dieser Vorlaufstorf wurde auch in dem Diinenmoorprofil 
angetroffen und seine Entstehungszeit wurde mit 1200 v. d. Ztw. schon 
früher berechnet. Um diese Zeit begann infolge einer starken Vernässung 
(S 3) das Dünenmoor seitlich zu transgredieren und lagerte an der Profil- 
entnahmestelle Vosseberg einen 5cm mächtigen Dy ab. Unterwärts 
folgen humose Bleichsande, helle Bleichsande und zuletzt dunkle humose 
Braunsande, eine Schichtung, die aus dem Aufschluß deutlich ersicht- 
lich ist. Diese braunen Sande liegen unmittelbar auf dem wenig ver- 
härteten naßfleckigen gelben Boden. Über dem Moor folgt ein eigen- 
artig gebänderter Sand, dessen dunkle Bänder (Flugascheschichten) 
sich scharf gegen die hellen Flugsandschichten abheben. Die Schichtung 
beweist eine Ablagerung im Wasser (s. a. die hohen Sphagnum-Prozente 
dieses Profilabschnittes). Infolge der Flugaschebeimengung und der Ab- 
lagerung unter Wasser sind die Pollenkörner sehr gut erhalten, weit 
besser als in den betreffenden Hochmoorschichten. Schließlich wurde 
der flache Heidetümpel durch einen typischen hellbraunen Kultursand 
zugeweht, in dem nur noch einzelne Aschelinsen auftreten. Gleichzeitig 
gehen die Sphagnum-Werte zurück. Nur diese 10 cm mächtige Kultur- 
sandschicht in 30—40 cm Tiefe enthält eine geschlossene Kurve eines 
Compositen-Pollens (Hieracium pilosella). Die obersten 30 cm des Profils 
nimmt Bleichsand mit mehreren Humuszonen ein. Die Heide hat ihr 
zeitweise verlorengegangenes Areal wieder zurückerobert. 

Die Gesamtmächtigkeit der Sandschicht zwischen der Moorlage und dem 
Ortsteine beträgt 24 cm. Diese 24 cm umfassen einen Zeitraum von 600—6600 v. d. 
Ztw., also insgesamt 6000 Jahre, was für 1 cm Schicht rund 250 Jahre ausmacht. 

Der gefundene Wert steht also in Übereinstimmung mit den bisher berechneten 
Sedimentationsgeschwindigkeiten der Bleichsande, selbst in einem so entfernten 
Profil wie Klein Müritz und Lebadüne an der Ostseeküste, sowie bei Walsrode in 
der Lüneburger Heide. Die wenigen bisher angetroffenen Profile mit größerer 
Bleichsand-Sedimentationsgeschwindigkeit schienen lokale Ursachen zu haben 
(Meeres-Ufernähe oder Hanglage), und an anderer Stelle soll darauf ausführlich 
eingegangen werden. 

Die Übereinstimmung der Pollenzonen des Profils Vosseberg mit 
denen von Weihenberge ist sehr weitgehend. Der wichtigste Unter- 
schied liegt in der höheren Vertretung der Linde innerhalb der Wärme- 
zeit; dementsprechend erreicht auch später die Buche höhere Werte als 
bei den Weihenbergen, nämlich maximal 15%, und ihr erstes Kurvenstück 
von 1200 v. bis 200 n.d. Ztw. ist lückenlos. Die lehmigen Waldinseln lagen 
also in diesem Profile etwas näher als in dem anderen. Infolgedessen sind 
auch die Heidewerte geringer. Während der Kulmination zur Haselzeit 
erreicht die Heide 620% gegenüber 1540% bei den Weihenbergen. Inner- 
halb der Wärmezeit bringt sie es zu Durchschnittswerten von 200% gegen- 
über 300% bei den Weihenbergen. 
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Der Spätglazialabschnitt fehlt dem Vossebergprofil, ebenfalls der erste 
Teil des Boreals mit dem Haselvorgipfel um 6800 v. d. Ztw. Die Sedi- 
mentierung beginnt mit dem Tiefstande während des Haselrückganges, 
und die schnell abfallende Lariz-Kurve ist hier ebenfalls vorhanden. 
Ferner auch der gestaffelte Hasel-Erlenanstieg. Die Heide entwickelt sich 
aus einer Grasheide im Gegensatze zu der spätglazialen Kräuterheide der 
Weihenberge. Es handelt sich zunächst um eine Vaccinium vitis idaea- 
reiche Calluna-Heide, doch sinken die Werte von Vaccinium im Verlaufe 
der atlantischen Entwicklung bis zu wenigen Prozenten ab. Während 
des Haselknicks zwischen 6000 und 5000 v. d. Ztw. entsteht in dieser 
Heide vorübergehend ein Salix repens-reiches Stadium. Ähnliche Vege- 
tationszustände finden wir rezent noch in der Gegend häufiger. Schon 
um 3000 machen sich die ersten Anzeichen der Vernässung bemerkbar, 
eine Folge der Ausbreitung des Diinenmoores. Am Ende der Steinzeit 
hat sich an dieser Stelle eine Empetrum-Calluna-Heide entwickelt, die 
auch in den humosen Sanden der Bronzezeit ihre Herrschaft beibehält. 
Seit Beginn der Heideentwicklung im Boreal sind ununterbrochen 
Gräser vorhanden. Die Gramineen-Kurve weist um 6000, 5000, 3500, 2500 
und um 1200 eine jeweilige Zunahme mit einem jeweiligen Gipfel auf. Da 
die Größe der Gramineen-Pollen sich mit der Größe rezenter Festuca ovina- 
Pollen deckt, ist anzunehmen, daß dieses Gras besonders während der 
wärmezeitlichen Temperaturhöchststände in der Heide eine Zunahme er- 
fuhr. Gegen Ende der Bronzezeit zeigt die Calluna-Kurve — wie an den 
meisten übrigen Orten Nordwestdeutschlands — einen deutlichen Anstieg. 
In der Moorvegetation hat die Erle schon um 3000 v. d. Ztw. die Vor- 
herrschaft über die Birke angetreten. Infolge wiederholter Transgression 
des Emsalluviums, besonders seit 2300, 1200 und 600 v.d. Ztw. (5., 4. 
und 3. Vernässungsanstieg) steigen die Erlenwerte dauernd mit ent- 
sprechenden Rückschlägen. Es sei noch einmal meine bereits in der 
Hammrich-Arbeit ausgeführte Klarlegung dieses Vorganges für Kenner 
kontinentaler Verhältnisse, die stets an ,,Erlenverlandungen“ denken, 
erinnert. Es handelt sich bei der Entstehung von Erlenbrüchen im Unter- 
emsgebiete nur um Versumpfungs-Alneten, ebenso wie an den meisten 
Stellen Nordwestdeutschlands. Diese haben infolge des Ansteigens der 
Vorfluter durch Rückstau der Nordsee die Tendenz, sich weiter land- 
einwärts über ältere Formationen, selbst oligotrophen Charakters, zu 
legen, so daß wir in den Hammrichen gewöhnlich umgekehrte Suk- 
zessionen in der Stratigraphie haben. Der Vorgang läßt sich heute noch 
in manchen Heidegebieten Ostfrieslands beobachten. Die oligotrophen 
Calluneten lösen sich durch Eindringen eines Alnetums allmählich auf, und 
es entstehen merkwürdige Vegetationszustände, die ich an anderer Stelle 
ausführlich schildern werde. 
Der Beginn des spätbronzezeitlichen Haselsturzes ist durch die konti- 
nuierliche Fagus-Kurve begleitet, zugleich sind die letzten Lindenbestände 











von Ortstein-Bleichsandschichten im Unteremsgebiet. 301 





eingegangen. Auch der voriibergehende Buchenriickgang um 200 n. d. 
Ztw. ist vorhanden. Die schon bei der Besprechung des Profils Weihen- 
berge erwähnten jüngeren kleinen Haselgipfel um 600 v. d. Ztw., 200, 
700 und 900 n. d. Ztw. sind infolge geniigend dichter Probenentnahme 
sämtlich erfaBt. Ebenso die mittelalterlichen Haselschwankungen mit 
ihrem Rhythmus von 1 Jahrhundert Durchschnittsdauer und dem her- 
vortretenden Haselgipfel um 1200 n. d. Ztw., der Corylus erneut bis auf 
22% bringt. Kurz vorher beginnt der durch Rodung entstandene erste 
Buchensturz, dem ein zweiter kräftiger um 1300 folgt. In den dazwischen 
liegenden 1?/, Jahrhunderten vermochten aber die Buchenbestände sich 
so weit zu regenerieren, daß Fagus wieder 14% ausmacht. Auch nach der 
zweiten Buchenrodung steigt diese Kurve erneut langsam bis 1600 an. 
Erst seit dieser Zeit werden die Buchen endgültig durch die Hand des 
Menschen zurückgedrängt. Gegenwärtig befindet sich der einzige nam- 
hafte Buchenbestand der Umgebung in der Nähe des Gutes Altenkamp 
bei Aschendorf, 41/, km westlich des Profils Vosseberg. Die Hasel fällt 
seit 1600 n. d. Ztw. nicht ganz so schnell wie in dem Profile Weihen- 
berge ab, ist aber in den Kulturspektren des 19. Jahrhunderts nur noch 
mit 2% vertreten. 

In diesem Zusammenhange soll noch eine Erscheinung gewürdigt 
werden, die besonders gut in dem Profil Vosseberg zu beobachten ist, 
nämlich die Parallelität der Corylus- und der Heidekurve. Jeder der 
wiederholten Heiderückgänge fällt mit einem Haselsturz zusammen, und 
wir können diesen Vorgang im Profil 10mal nachweisen. Gleichzeitig 
wird die erneute Heideausbreitung von jeweiliger Haselzunahme begleitet. 
Es ist allgemein unter Heidebauern bekannt, daß die Heide zu ihrem 
Gedeihen „Sonne auf dem Kopf und Wasser zu den Füßen‘ haben muß. 
Die Zeiten der Heideabstiege waren also länger anhaltende frostreiche 
Perioden und damit verbundene ,,Heidesterben“. 

Was die Untersuchung des Profils Vosseberg besonders wichtig macht, 
ist die Feststellung von Schwankungen des Siedlungsvorganges mittels 
der von uns eingeführten Kulturpollenmethode. Bereits aus der Strati- 
graphie läßt sich durch Berücksichtigung der Flugaschezonen, die ein- 
gezeichnet sind, das Alter und die Intensität der Besiedlung roh ablesen. 
Eine genaue Feststellung dieser Vorgänge aber ermöglicht erst die quanti- 
tative Bestimmung von Getreidepollen nebst deren Unkräutern. Der 
Fund des Bronzebeiles gewinnt in diesem Zusammenhang eine neue 
Bedeutung. Von 2000—1000 v. d. Ztw. stellen wir die erste Zunahme 
von Getreide fest; es handelt sich um 2 Getreidearten. 

Der erste Rückgang der Getreidekurve fällt also mit der Vernässungs- 
zone § 3 zusammen, doch sind die Getreidewerte während der ganzen 
Moorbildung mit niedrigen Prozenten vorhanden. Es ist natürlich nicht 
ausgeschlossen, daß es sich zeitweilig um verwilderte Bestände gehandelt 
hat — immerhin ist der für menschliche Niederlassungen charakteristische 
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Chenopodium-Pollen auch während dieses Tiefstandes vorhanden und ein- 
mal bereits der Buchweizen. Die bronzezeitlichen Siedler haben also 
wahrscheinlich diese Gegend nicht ganz verlassen; sie hatten den Acker- 
bau als Ernährungsgrundlage neben der Ausübung der Jagd, auf die 
neben dem Bronzebeil ein Elchgeweihfund ungefähr 1 km westlich dieser 
Stelle in der gleichen Tiefenlage deutet. Auch dieses stark verwitterte 
Stück, das erst 1932 gefunden wurde, befindet sich im Papenburger 
Moormuseum. Wahrscheinlich ließ die Zunahme von Erlenbrüchen 
besonders dieses Wild zur Ausbreitung gelangen. 

Daß auch das Moor von diesen Leuten zeitweise betreten wurde, 
beweist nicht allein die Häufung von Brandzonen in den betreffenden 
Schichten, sondern auch das Vorhandensein von Moorwegen, sog. Bohl- 
wegen, in der Umgebung. Die Überlieferung des Volkes der jetzigen 
Siedlung Vosseberg weiß noch von dem Vorhandensein eines solchen Bohl- 
weges in der Nähe des Vosseberges zu erzählen, der nur ein Fußweg 
gewesen sein soll. 

Es ist wichtig, daß bei dem zweiten Anstieg der Getreidekurve n. d. 
Ztw. neben Weizen, der vorwiegt, auch Roggen schon vorhanden ist, 
ferner Obst (Pirus), Buchweizen und Kornblume (Centaurea). Der 
dritte Anstieg beginnt erst zur Zeit der ersten Sachsenrodung um 700 und 
führt zu einem Gipfel von 24% Getreide, der nur aus Secale besteht. Die 
rhythmisch sich wiederholenden Klimaverschlechterungen haben den 
ursprünglichen Weizenanbau unmöglich gemacht, und man nahm jetzt 
als Getreide das bereits in den Weizenfeldern vorhandene Unkraut, den 
Roggen. 

Zwischen dem zweiten und dem dritten Getreidegipfel liegt eine relativ 
lange Zeit des Ackerbautiefstandes. Es ist die Zeit der Völkerwanderung. 
Eine ähnlich lange Periode von geringem Ackerbau deckt sich zeitlich 
mit dem Vorgange, der als Christianisierung des Emslandes durch 
St. Luidger und seine Schüler angesprochen zu werden pflegt. Die 
Geschichtsschriftsteller haben wiederholt auf die großen Schwierigkeiten 
der Bekehrung des Emslandvolkes hingewiesen; ebenfalls wird erwähnt, 
daß die restlose Bekehrung erst um 1100 abgeschlossen wäre. Seit dieser 
Zeit beginnt der vierte Getreideanstieg, der zu einem Gipfel um 1200 mit 
27% Getreide führt. Dieser Vorgang wird von einem relativ intensiven 
Buchweizenanbau begleitet. Diese Pflanze war, wie wir bereits sahen, 
schon in früheren Perioden vorhanden, während sie nach Ansicht einiger 
Geschichtsforscher erst durch die Kreuzfahrer nach Norddeutschland 
gebracht worden ist. Die beiden Niedergänge des Ackerbaues um 1250 
bis 1300 und kurz nach 1400 fallen mit ausgesprochenen Kriegszeiten 
im Emslande zusammen. Die erste Zeit ist die der Fehde der Ravens- 
berger mit den Nachbarn im Norden, Westen und Osten, die mit der in 
Deutschland bekannten Raubritterzeit zusammenfällt (Habsburger 
Fehden). Diese Kämpfe endeten mit der Übergabe der Herrschaft der 
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Ravensberger an den Erzbischof von Köln. Der zweite spätmittelalter- 
liche Niedergang nach 1400 deckt sich mit den blutigen Aufständen des 
sog. Aschendorfer Bauernaufstandes, der rund 50 Jahre lang das Land 
verwüstete. Der letzte starke Rückgang der Getreidekurve fällt mit den 
Glaubenskriegen und dem 30jährigen Kriege zusammen. Kurz vor dieser 
Zeit ist an dieser Stelle der Buchweizenanbau zum letzten Male ausgeübt. 
Stratigraphisch fällt damit das Aufhören der Flugaschezonen in den 
Sanden zusammen. Nach dem 30jährigen Kriege folgt ein letzter all- 
mählicher Aufstieg bis zu 28% kurz nach 1800 n.d. Ztw. Der Höchst- 
stand des Mittelalters mit 35% Getreide wird also nicht wieder erreicht. 
Die Trittpflanzen, Polygonum u. a., sind ganz verschwunden, so daß wir 
annehmen können, daß der Ackerbau nach einem anderen Strich nord- 
wärts verlegt wurde, Heide bedeckte die alten Äcker, in denen die Schafe 
ihre Nahrung fanden. Der Chronist der Siedlung Papenburg, Pater 
H. LANGE (S. J.), berichtet, daß bei der Gründung Papenburgs im Jahre 
1638 der Drost Dietrich von Velen mit seinem Vennemeister Loleke Lols 
das gesamte Gebiet beging. Dabei betraten sie auch den Vosseberg, und 
Lange berichtet, daß dort noch eine Schäferei gestanden hätte, die Gegend 
im übrigen aber ,,wiiste“‘ dagelegen hätte. Auf jeden Fall werden die 
beiden Gründer auch seiner Zeit noch die Spuren des vorangehenden 
Ackerbaues und die wüst daliegenden Äcker aus der Zeit vor dem 
30jährigen Kriege am Vosseberg haben liegen sehen. 

Leider fehlen bevölkerungsstatistische Unterlagen, wie sie die meisten 
Gegenden Deutschlands besitzen und lückenlos beweisen, daß die Beyvöl- 
kerung zum größten Teil vor dem 30jährigen Kriege eine Zahl aufweist, 
die erst sehr viel später erreicht wurde. Dasselbe beweist auch unsere 
Getreidekurve. 

Die Zunahme der Schaftrift im Zusammenhang mit wüst liegenden 
Äckern aus dem 30jährigen Kriege hat in der Gegend des Vosseberges 
ein Überhandnehmen der Sandverwehung zur Folge gehabt, von der 
ältere Bewohner des Vosseberges noch berichteten. Um diese Sandwehen 
zu „dämpfen‘‘ (festzulegen), wurde von einem tatkräftigen Papenburger 
mit Namen Meyer das Flugsandgelände aufgeforstet, die sog. „Meyers 
Tannen“. Die jetzige Generation weiß nichts mehr davon, daß der 
jetzige Kiefernwald alte Äcker der Vorzeit bedeckt. 

Die Untersuchung des Profils Vosseberg nach den neuen Methoden 
des Moorforschungsinstituts der Deutschen Forschungsgemeinschaft ist 
ein Beispiel für die Anwendung dieser Methoden, die eine Reihe wichtiger 
Schlußfolgerungen gestattet. Wir stehen mit diesen Untersuchungen am 
Anfang einer neuen wissenschaftlichen Arbeitsmethode, der Gesamt- 
analyse aller im Boden vorhandenen Mikrofossilien, die endlich gestattet, 
den unwissenschaftlichen und ungenauen Erörterungen verschiedener 
Probleme ein Ende zu bereiten. 
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(Aus dem Kaiser Wilhelm-Institut für Biologie, Berlin-Dahlem.) 


ZUR PHYSIOLOGIE DER POLLENKEIMUNG BEI MATTHIOLA. 


(UBER DIE BEDEUTUNG DER WASSERMENGE 
UND UBER ,,KEIMUNGSFORDERNDE SUBSTANZEN“.) 


Von 
EckKHARD Kvnn. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 23. Juli 1937.) 


I. Einleitung. 

Untersuchungen über die Pollenkeimung in vitro sind seit etwa 
50 Jahren in großer Zahl ausgeführt worden (Literatur bei BRINK 1924, 
BRANSCHEIDT 1930). Während die Keimung bei manchen Arten leicht 
vonstatten geht und das Schlauchwachstum dem in vivo annähernd 
entspricht, ist es in vielen Fällen bis heute nicht gelungen, eine auch 
nur einigermaßen vollständige Keimung zu erzielen. In der Literatur 
wird häufig über „Launenhaftigkeit‘‘ des Pollens berichtet, es findet 
sich eine Fülle von methodischen Angaben, die einander oft widersprechen. 

Eine Förderung unserer Kenntnisse der für die Pollenkeimung ent- 
scheidenden Faktoren ist gerade auch von solchen Objekten zu erwarten, 
bei denen bisher eine erfolgreiche Kultur in vitro nicht möglich war. 
Zu diesen gehört die Levkoje (Matthiola incana R. Br.), über die im 
folgenden berichtet wird. Es wurden vor allem zwei Fragen bearbeitet 
und dabei die einschlägigen, meist sehr zerstreuten Literaturangaben 
zusammenfassend dargestellt. Einmal handelt es sich um die seit den 
Arbeiten von Jost (1905) und Renner (1919) offene Frage nach der 
Bedeutung der absoluten Wassermenge, zweitens um die noch wenig 
erforschte Rolle ‚„‚keimungsfördernder Substanzen“. Die Untersuchungen 
führten zu einer Auffassung, die beide Fragen miteinander verknüpft, 
indem nämlich die Herstellung einer optimalen Konzentration von ,,kei- 
mungsfördernden Substanzen‘ als wesentlich für den Keimungsvorgang 
erkannt wurde. Erst nachträglich erhielt ich Kenntnis von der Arbeit 
BRANSCHEIDTs (1930), in welcher — allerdings auf Grund ganz anders- 
artiger Überlegungen und Versuche — dieselbe Anschauung ausge- 
sprochen wird. | 


Die Untersuchung der Pollenkeimung bei Matthiola wurde ursprünglich durch 
ein genetisches Problem veranlaßt (vgl. Kuxn 1937). Der sonderbare Erbgang der 
Blütenfüllung bei den sog. immerspaltenden Levkojen S’s kann sowohl durch die 
Annahme einer Letalität der S’-Pollenkérner als auch durch die Annahme einer 
regelmäßigen Mutation (,,Konversion‘) des Faktors S’ zu s erklärt werden. Da die 
Pollenkörner der immerspaltenden Pflanzen äußerlich zu 100% tauglich aussehen, 
sollte eine Entscheidung zwischen beiden Erklärungsmöglichkeiten zunächst durch 
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Untersuchung der Keimungsfähigkeit in vitro erbracht werden. Dafür war aber 
Voraussetzung, daß es gelang, den Pollen der normalen! Individuen regelmäßig 
und vollständig zum Keimen zu bringen. Die früheren Untersuchungen von Snow 
(1925) und WADDINGTON (1929) konnten nicht als beweisend für die Letalitäts- 
erklärung angesehen werden, da eben diese Bedingung nicht erfüllt war. Snow (1925) 
untersuchte die Pollenkeimung auf Rohrzuckeragar (1%iger Agar mit 15% Rohr- 
zucker und etwas Pepton). Normaler Pollen keimte durchschnittlich zu 8,4%. 
Wesentlich bessere Ergebnisse erhielt WAnpınaToN (1929). Als Medium wurde Rohr- 
zuckeragar (0,5% Agar und verschiedene Rohrzuckerkonzentrationen) mit einigen 
Tropfen Hefeextrakt benutzt. Der normale Pollen keimte aber auch nur zu 44,2% 
im Durchschnitt. Die Keimungsprozente lagen in den einzelnen Kulturen sehr 
verschieden hoch (zwischen 29 und 76%). Stets platzte ein sehr großer Teil der 
Pollenkörner. 

Bei Aufnahme der eigenen Versuche stellte sich bald heraus, daß der normale 
Pollen bei Anwendung der üblichen Verfahren ebenso unregelmäßig wie bei Wan- 
DINGTON (1929) keimte. Das Suchen nach einer besseren Methode entwickelte sich 
schließlich zu einer eingehenden Bearbeitung der Physiologie der Pollenkeimung, die 
dann später, auch nachdem das rein methodische Ziel erreicht war, selbständig fort- 
geführt wurde. 

In den Jahren 1932 und 1933 (zum Teil auch 1934) wurden im ganzen 
über 2000 Pollenkulturen untersucht. Fräulein MARIANNE ALBRECHT 
danke ich für ihre sorgfältige technische Mitarbeit. — Etwa ein Drittel 
dieser Kulturen diente der vergleichenden Untersuchung der Keimungs- 
fähigkeit des normalen und immerspaltenden Pollens, worüber schon 
berichtet wurde (KuHN 1937). Im folgenden werden nur die Ergebnisse 
derjenigen Versuche behandelt, die zur Ermittlung der besten Keimungs- 
bedingungen und zur Aufklärung der Keimungsphysiologie angesetzt 
wurden. Hierzu wurde ausschließlich der Pollen von normalen Pflanzen 
benutzt. Im übrigen hat sich gezeigt, daß sich normaler und immer- 
spaltender Pollen zwar im Keimungsverhalten, aber nicht hinsichtlich 
der Keimungsbedingungen unterscheiden. — Es wird darauf verzichtet, 
die Versuche im einzelnen zu schildern. Die summarisch mitgeteilten 
Ergebnisse stützen sich auf eine große Zahl von Versuchen mit Pollen 
von verschiedenen Pflanzen. Selbstverständlich sind die einzelnen 
Bedingungen stets in Parallelkulturen geprüft worden. 


II. Allgemeine methodische Angaben. 


Zu den Untersuchungen wurde der Pollen von vier verschiedenen Sippen von 
Matthiola incana (vgl. Kuxx 1937, S.399—402) benutzt. Am häufigsten wurden die 
Sippen „rot Saunders“ und ,,violett Kappert‘‘ wegen ihrer besonders guten Keimung 
herangezogen. — Die Versuche wurden durchweg mit trockenem Pollen ausgeführt. 
Antheren, die eben zu stäuben begannen oder kurz vor dem Öffnen standen, wurden 
gesammelt und in Doppelschälchen im Laboratorium aufbewahrt. Nach einigen 
Stunden waren alle Antheren völlig aufgesprungen und der Pollen ganz trocken. — 
Die Aussaat erfolgte mit Hilfe eines feinen Pinsels, mit dem der trockene Pollen 
leicht in gleichmäßiger Verteilung auf das Substrat gestreut werden kann. 


1 Als ,,normal‘ werden alle einfachen Pflanzen bezeichnet, deren Erbverhalten 
den Menperschen Regeln folgt, also sowohl „konstant einfache‘ Individuen von 
der Konstitution SS als auch „3:1 spaltende“ Ss. 
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Im allgemeinen wurde der Pollen 1 Tag nach dem Sammeln ausgesät. Es zeigte 
sich nämlich, daB bei älterem Pollen die Keimfahigkeit sehr rasch abnimmt: Nach 
2 oder 3 Tagen keimte der Pollen noch ebensogut wie nach 1 Tag, nach 4 Tagen war 
aber die Keimfahigkeit oft schon deutlich herabgesetzt, nach 12 Tagen betrug die 
Keimung meist nur noch 1—5%. 

Einige Versuche wurden in kleinen Doppelschälchen (Durchmesser etwa 3,5 cm) 
oder auf Objekttragern unter einer groBen feuchten Kammer (Glasglocke) aus- 
geführt. Meistens wurde aber die Methode des „hängenden Tropfens“ benutzt. Dazu 
wurden Objektträger aus 3 mm starkem Spiegelglas 76 x 26 mm, mit rundem Aus- 
schliff von 2mm Tiefe und 21 mm Durchmesser, verwendet. Nach dem in der 
Gewebezüchtung üblichen Verfahren wurde das Deckglas (25 x 50 mm) mit 
Paraffin auf dem Objektträger abgedichtet. 

Als Lösungsmittel für Agar, Gelatine, Rohrzucker und alle sonstigen Substanzen 
diente destilliertes Wasser, welches mit einem Femel-Destillierapparat aus Jenaer 
Glas selbst hergestellt wurde. — Deckgläser bzw. Objektträger für Pollenkulturen 
und zur Herstellung der Lösungen benötigte Gefäße wurden gründlich in Chrom- 
schwefelsäure gereinigt, längere Zeit in fließendem Leitungswasser, zuletzt mit 
destilliertem Wasser abgespült. — Der in der üblichen Weise ausgewaschene Agar 
wurde meist 1,5 %ig, teilweise auch 3%ig verwendet. — Gelatine wurde 12 Stunden 
in Schälchen mit mehrfach gewechseltem Leitungswasser, schlieBlich mit destil- 
liertem Wasser ausgewaschen. In einem Falle zeigte sich deutlich, daß auf nicht 
genügend ausgewaschener Gelatine keine oder nur sehr geringe Keimung erfolgt. Zu 
allen Versuchen wurde eine etwa 10%ige Gelatinelösung benutzt, die durch gelindes 
Erwärmen der gequollenen, vom überschüssigen Wasser befreiten Gelatine er- 
halten wurde. — Als Rohrzucker diente durchweg Saccharose puriss. der Firma 
Merck. 

Die Kulturen wurden in einem Nordzimmer durchgeführt, in dem größere 
Temperaturschwankungen nicht zu befürchten waren. Die Durchsicht erfolgte 
gewöhnlich 12—24 Stunden nach der Aussaat. Wach dieser Zeit war die Kei- 
mung ganz beendet und gewöhnlich auch das Schlauchwachstum zum Stillstand 
gekommen. Meistens wurde der Keimungsprozentsatz mur geschätzt, was für die 
mitzuteilenden Versuche vollständig ausreichend war, zumal ein Vergleich mit 
genauen Auszählungen ergeben hatte, daß der Fehler beim Schätzen nicht mehr 
als etwa + 10% beträgt (vgl. Kuux 1937, S. 417). 


III. Über den Einfiuß der Wassermenge auf die Pollenkeimung. 
1. Experimenteller Teil (Versuche von 1932). 
a) Keimung bei „direkter Wasseraufnahme“ (feuchte Medien). 
Zunächst wurden in der üblichen Weise flüssige oder halbfeste Sub- 
strate als Keimungsmedien benutzt. Hierbei kommen die Pollenkörner 
unmittelbar und sofort mit flüssigem Wasser in Berührung, es findet also 
eine „direkte Wasseraufnahme‘‘ statt. 


a) Lösungen. 

Die Keimung in Wasser und Rohrzuckerlösung (5, 10, 15, 20 und 25%) 
wurde im hängenden Tropfen untersucht. In allen Konzentrationen 
wurden nur ganz vereinzelt kurze Pollenschläuche gebildet, die meisten 
Pollenkörner waren geplatzt. In höheren Konzentrationen nahm die 
Zahl der geplatzten Körner etwas ab. Da in flüssiger Lösung keine Kei- 
mung zu erzielen war, wurde zu halbfesten Medien übergegangen. 
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B) Rohrzuckeragar. 

In sehr großer Zahl wurden Versuche mit Rohrzuckeragar (1,5 %iger 
Agar mit 0, 10, 15, 20, 25, 30 und 40% Rohrzucker) im hängenden Tropfen 
oder auf einem Objektträger in großer feuchter Kammer, in einigen Fällen 
auch in Doppelschalen ausgeführt. 

Der Keimungsprozentsatz schwankte in den einzelnen Versuchen 
stets außerordentlich. Oft zeigte der Pollen aus ein und derselben Blüte 
in gleichartig und gleichzeitig angesetzten Kulturen sehr verschieden 
hohe Keimungen. Durchschnittlich wurde etwa 50% Keimung erzielt, 
häufig noch weniger, gelegentlich auch mehr. Mitunter traten, besonders 
am Rande des Agartropfens, Keimungen von 80—90% auf. Die Pollen- 
schläuche waren im allgemeinen recht gut ausgebildet, aber meist vor- 
zeitig geplatzt. Auch der größte Teil der nicht gekeimten Pollenkörner 
war regelmäßig geplatzt. — Eine Förderung der Keimung durch Zusatz 
eines Hefeauszuges! wurde im Gegensatz zu WADDINGTON (1929) und 
eigenen Erfahrungen mit Thalictrum-Pollen (vgl. unten S. 324) nicht 
beobachtet. 

Innerhalb weiter Grenzen konnte keine Abhängigkeit der Zahl der ge- 
keimten bzw. geplatzten Pollenkörner von der Rohrzuckerkonzentration 
festgestellt werden. Auch WADDINGTON (1929) fand für die Rohrzucker- 
konzentrationen 7,5, 15, 18,75, 22,5, 26,25 und 30% jeweils etwa den 
gleichen Prozentsatz von gekeimten und geplatzten Körnern. Nach 
meinen Beobachtungen war allerdings in O%igem und 5%igem Rohr- 
zuckeragar die Zahl der geplatzten Körner oft besonders hoch und in 
30%igem sowie besonders deutlich in 40%igem, geringer als in den 
niedrigeren Konzentrationen (in 40%igem Rohrzuckeragar war auch 
der Keimungsprozentsatz schon herabgesetzt). Die Angabe von WALDER- 
DORFF (1924, S. 90),-daB Platzen von Pollenkörnern nicht nur in zu 
niedrigen, sondern auch in zu hohen Konzentrationen auftritt, wurde 
also nicht bestätigt. 

Es zeigte sich, daß die Keimung von der Wassermenge abhängig ist: 
Je ‚nasser‘ die Agaroberfläche ist, um so häufiger platzen die Pollen- 
körner. Daher wurde eine Reihe von Versuchsanstellungen ausprobiert, 
um ein Keimungssubstrat von möglichst geringer Feuchtigkeit zu erhal- 
ten. Weder durch leichtes Eintrockenlassen des 1,5%igen Agars noch auf 
3%igem (also ebenfalls „trocknerem‘) Agar konnte eine Verbesserung 
der Keimungsbedingungen erzielt werden. Die einzige Versuchstechnik, 
welche eine Verringerung der ,,Feuchtigkeit des Agars mit einiger, aber 
auch nicht befriedigender Gleichmäßigkeit ergab, war die Aussaat auf 
einen möglichst dünnen Agartropfen bzw. Film. Je dünner die Agar- 
schicht ist, desto höher wird die Zahl der keimenden, um so geringer die 
Zahl der platzenden Pollenkörner. 


1 Auf je 100 ccm Rohrzuckeragar wurde lccm einer gekochten 10%igen 
Hefeaufschwemmung gegeben (nach Brink 1927). 
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Ein Agartropfen wird auf einem Objekttrager mit Hilfe eines zweiten zu einem 
dünnen Film ausgezogen. Dann wird sofort ausgesät, um ein Austrocknen zu ver- 
meiden. Der Objektträger mit dem Substrat wird über einem hohlgeschliffenen 
Objektträger montiert. Eine Zugabe von Lösung in den Ausschliff ist im all- 
gemeinen nicht nötig. Mit dieser Versuchstechnik wurde oft eine relativ gleich- 
mäßige Keimung von etwa 80% erhalten. 


y) Rohrzuckergelatine. 

Da in der Literatur einige Angaben vorliegen, wonach sich manche 
Pollensorten gegenüber Agar und Gelatine sehr verschieden verhalten 
können, wurde die Pollenkeimung auch auf Rohrzuckergelatine (etwa 
10%ige Gelatine mit 0, 5 und 10% Rohrzucker) geprüft. Bei Aussaat 
in Doppelschalen konnte nur eine sehr geringe Keimung erhalten werden. 
Aussaat im „hängenden Tropfen‘ ergab wesentlich bessere Ergebnisse. 
Der Keimungsprozentsatz war durchschnittlich ebenso hoch (bzw. 
etwas höher) als in entsprechenden Agarversuchen. Namentlich am 
Rande des Tropfens keimten oft 80—90% der Pollenkörner. Im ganzen 
verlief die Keimung also ähnlich wie auf Agar. Es zeigte sich ebenfalls 
deutlich, daß die Keimung von der Wassermenge abhängig ist. Hier 
war es aber noch weniger möglich, die ‚Feuchtigkeit‘ in befriedigender 
Weise herabzusetzen, weil dünne Gelatinefilme zu rasch austrocknen. 


6) Zusammenfassung. 

Auf feuchten Medien wird die Keimung um so besser, je geringer die 
den Pollenkörnern gebotene Wassermenge ist. Daher war anzunehmen, 
daß das Platzen der Pollenkörner vermieden und damit eine gleichmäßige 
und gute Keimung erzielt werden kann, wenn man für eine langsame 
und nicht zu reichliche Wasseraufnahme sorgt. Bei einem feuchten 
Substrat war diese Bedingung auf keine Weise mit einer genügen- 
den Sicherheit und Regelmäßigkeit zu erreichen. Es lag daher nahe, 
die Aussaat auf einem zunächst trockenen und dann in feuchter Luft 
quellendem Medium zu versuchen. Dieses zuerst von RENNER (1919) 
angegebene Verfahren soll zunächst kurz geschildert werden. 


b) Die Methode der „indirekten Wasseraufnahme“ nach RENNER. 

Von RENNER (1919) ist für Oenothera ein Verfahren angegeben worden, 
das die Kultur von Pollenschläuchen oder anderen mikroskopisch kleinen 
Organismen auf festem Substrat bei ganz bestimmter relativer Luft- 
feuchtigkeit erlaubt. Diese Methode ist von WALDERDORFF (1924), 
einer Schülerin RENNERs, weiter ausgebaut und für die Pollenkörner 
zahlreicher Arten brauchbar gefunden worden. Es ist ,,die Methode des 
hängenden Tropfens. doch mit der Abänderung, daß das Saatmaterial 
nicht in den Tropfen zu liegen kommt, sondern daneben“ (RENNER 1919, 
S. 333). Als Substrat verwendete RENNER Narbenschleim von Oenothera. 
WALDERDORFF fand, daß für manche Pollensorten 10%ige Gelatine 
günstiger ist. 
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Auf die Mitte eines Deckglases wird ein Tropfen des Substrates gebracht. Nach 
dem Eintrocknen wird ausgesät und neben das Substrat ein Tropfen von Wasser 
oder Salzlésung von bekannter Konzentration gebracht, ohne daB sich Substrat 
und Flüssigkeit berühren. Vorteilhaft breitet man die Flüssigkeit in Form eines 
Ringes aus. Das so vorbereitete Deckglas wird — mit der Flüssigkeit nach 
unten — auf die Héhlung eines Objektträgers luftdicht aufgesetzt. 

In der feuchten Kammer stellt sich sehr bald ein Gleichgewicht der Luftfeuchtig- 
keit ein, und das Medium kommt dementsprechend zur Quellung. Das Substrat 
bleibt hierbei — wenn es, wie im Falle der Gelatine, nicht hygroskopisch ist — 
„trocken“, d. h. auf der Oberfläche ist kein tropfbar flüssiges Wasser zu bemerken. 
Die relative Luftfeuchtigkeit hängt ab von der Dampfspannung der umgebenden 
Salzlösung bei bestimmter Temperatur. Bei Benutzung von Gelatine liegen folgende 
Verhältnisse vor. Der Quellungsdruck der Gelatine, die als osmotisch unwirksam 
angenommen werden kann, entspricht ebenso dem jeweiligen Dampfdruck wie die 
relative Luftfeuchtigkeit. Man kann daher den bei der Keimung des Pollens wirk- 
samen osmotischen Druck dem osmotischen Druck der betreffenden Salzlösung 
gleichsetzen. WALDERDORFF fand bei den meisten Pollensorten die beste Keimung 
neben einer NaCl-Lösung von 0,2 G.M. (8,4 Atm.)!. Im Durchschnitt betrugen die 
Grenzwerte 0,3—0,7 G.M. (12,5—29,6 Atm.). Selten wurde eine Grenzkonzen- 
tration von 1,0 G.M. NaCl (43,2 Atm.) überschritten. Bei vergleichenden Unter- 
suchungen in und neben Rohrzuckerlösungen ergab sich eine Verschiebung der Grenz- 
werte zugunsten der Keimung in der Lösung um 0,1—0,2 G.M. (etwa 4—8 Atm.) 


Jedes Verfahren, bei dem die Keimung auf einem anfangs trockenen, 
im feuchten Raume quellenden Substrat erfolgt, sei als Methode der ,,in- 
direkten Wasseraufnahme“ bezeichnet. Die Pollenkörner nehmen das 
für die Keimung nötige Wasser ganz allmählich entweder in Dampfform 
aus der feuchten Luft oder aus dem Quellungswasser des Substrates auf. 
Bei der Keimung im feuchten Raum ohne quellbares Substrat kann 
dagegen nur Wasserdampf aufgenommen werden. 


c) Keimung im Wasserdampf und bei „indirekter 
Wasseraufnahme“ (trockene Medien in feuchter Luft). 


a) Technik. 

Zuerst wurde die Keimung im Wasserdampf untersucht, also kein quellbares 
Substrat verwendet, sondern direkt auf Glas ausgesät. — Die Versuche bei ,,in- 
direkter Wasseraufnahme“ wurden im wesentlichen nach den Angaben von WALDER- 
DORFF ausgeführt. In einigen Fällen diente eingetrocknete Rohrzuckerlösung als 
Substrat, um die Keimung in Rohrzuckerlösung bei „indirekter Wasseraufnahme* 
mit der bei „direkter‘‘ vergleichen zu können. Hauptsächlich wurden aber quellbare 
Medien, eingetrockneter Agar und eingetrocknete Gelatine, benutzt. — Durch die 
ausschließliche Verwendung trockenen Pollens war die Gewähr gegeben, daß die 
Wasseraufnahme der Pollenkörner ebenso allmählich und gleichmäßig wie die 
des Substrates erfolgt. 

Die Aussaat erfolgte in den meisten Fällen wie bei WALDERDORFF nach der 
Methode des hängenden Tropfens. Auf das Deckglas wurde ein Tropfen des flüssigen 
Substrates gebracht und zu einer kreisférmigen Fläche ausgebreitet. Der Durch- 
messer des Substrattropfens betrug vor dem Eintrocknen in allen Versuchen ein- 
heitlich etwa 8 mm. — Zur Herstellung der Dampfspannung wurden neben reinem 


1 Die osmotischen Drucke wurden der Tabelle von K. Rırrkı (1933, S. 222) 
entnommen, der eine Temperatur von 20°C zugrunde gelegt ist. 
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/asser Rohrzuckerlésungen in den Konzentrationen 2,5, 5, 10, 15, 20, 25, 30 und 
40% benutzt. Die Flüssigkeitsmenge war stets dieselbe und so groß, daß eine gleich- 
mäßige Dampfspannung im ganzen Raum gewährleistet war: mit ein und derselben 
Pipette wurden jeweils 8 kleine Tropfen der Lösung rings um das Substrat verteilt 
und miteinander verbunden. Kondensation des Wasserdampfes trat im allgemeinen 
nicht ein. — Vergleichsweise wurden auch Deckgläser oder Objektträger mit dem 
besäten Substrat in eine große feuchte Kammer (Glasglocke oder Petri-Schale) 
gebracht, in der sich Wasser oder Rohrzuckerlösung befand. Unterschiede zwischen 
dem Verhalten des Pollens in der ,,kleinen‘‘ (Delle des hohlgeschliffenen Objekt- 
trägers) und in der „großen“ feuchten Kammer waren natürlich im allgemeinen 
nicht vorhanden. 


B) Versuche ohne quellbares Substrat. 

Bei Aussaat unmittelbar auf einem Objektträger oder auf einem 
Deckglas, also ohne quellbares Substrat, konnte im dampfgesättigten Raum 
nur eine sehr geringe (etwa 10%, höchstens 50%) und unregelmäßige 
Keimung erzielt werden. Die Schläuche blieben meist kurz, sie erreichten 
oft nur die Länge des Pollenkorndurchmessers. Platzen von Pollen- 
körnern wurde nicht oder nur in geringem Maße beobachtet. Nur wenn 
sich Kondensationswassertropfen gebildet hatten, waren natürlich alle 
darin befindlichen Körner geplatzt. 


y) Versuche mit eingetrockneten Rohrzuckertropfen. 

Auf eingetrockneten Tropfen von Rohrzuckerlösung (5, 10, 15, 20%), 
jeweils umgeben von einer Lösung gleicher Konzentration, trat über- 
haupt keine Keimung ein. Meistens war aber auch kein einziges Pollen- 
korn geplatzt, während ja bei direkter Aussaat in Rohrzuckerlösung 
fast alle Körner platzen. — In 15 und 20% Rohrzucker bei ,,indirekter 
Wasseraufnahme“ war der Pollen nicht ganz gequollen. 


6) Versuche mit eingetrockneten Agartropfen. 

Auf eingetrocknetem 1,5%igem Agar war die Keimung nicht besser, 
eher schlechter als auf feuchtem Rohrzuckeragar. Im allgemeinen 
wurden etwa 40%, gelegentlich bis 60% Keimung erhalten. Meistens 
war die Keimung aber noch erheblich geringer. Die ungekeimten 
Pollenkörner waren sehr oft geplatzt. Die Schläuche erreichten eine 
recht ansehnliche Länge, platzten aber ebenfalls sehr oft frühzeitig. Die 
Keimung war etwa gleich gut neben Wasser und Rohrzuckerlösung 
(5, 10, 15, 20%). Neben 25% Rohrzucker war der Keimungsprozentsatz 
deutlicher geringer, neben 30% und 40% keimten fast keine Pollenkörner 
mehr. — In einer Versuchsreihe war die Keimung auf dicker Schicht 
erheblich geringer als auf dünner. — Auf eingetrocknetem 3%igem Agar 
wurde ein sehr hoher Keimungsprozentsatz erzielt, die Schläuche blieben 
aber ganz kurz. — Zusammenfassend läßt sich über die Versuche auf 
eingetrocknetem Agar bei ,,indirekter Wasseraufnahme‘“ sagen, daß 
die Keimung niemals gleichmaBig erfolgte und von Versuch zu Versuch 
stark wechselnde Keimungsprozente auftraten. 
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€) Versuche mit eingetrockneten Gelatinetropfen. 

Auf eingetrockneter, etwa 10% iger Gelatine wurde dagegen ganz 
ausgezeichnete Keimung erhalten. 

Wir betrachten zunächst den EinfluB der osmotischen Konzentration. Neben 
Wasser und Rohrzuckerlösungen bis zu 20% keimt der Pollen fast vollzählig aus. 
Die längsten Pollenschläuche bildeten sich neben 0, 2,5 und 5% Rohrzucker. Bei 
diesen 3 Konzentrationen waren keine deutlichen Unterschiede im Verhalten des 
Pollens zu erkennen. Manchmal waren allerdings neben 5% Rohrzucker die 
Schläuche ein wenig kürzer, und neben Wasser war der — an sich sehr geringe — 
Prozentsatz geplatzter Körner etwas höher. Man kann also sagen, daß optimale 
Keimung neben etwa 2,5%iger (~ 0,07 molarer) bzw. 0,1 molarer Rohrzuckerlösung 
stattfindet. Eine 0,1 molare Rohrzuckerlösung entspricht einem osmotischen 
Druck von etwa 2,6 Atm. Neben 10% Rohrzucker waren die Schläuche erheblich 
kürzer und dicker sowie etwas schraubig ausgebildet, neben 15% sehr kurz und 
korkzieherartig gewunden. Neben 20% erreichten sie nur noch etwa die Länge des 
ein- bis zweifachen Pollenkorndurchmessers. Je geringer die Luftfeuchtigkeit, 
desto kürzer und gewundener werden also die Pollenschläuche. Das haben schon 
Renner (1919) und WALDERDORFF (1924) bei verschiedenen Pflanzen beobachtet. 
Neben 25% Rohrzucker keimten nur noch sehr wenige, neben 30% und 40% keine 
Pollenkörner mehr. Als Grenzkonzentration, neben der gerade noch Keimung 
erfolgte, wurde also ungefähr 25% = etwa 0,73 Mol. Rohrzucker, d.h. ein osmoti- 
scher Druck von etwa 23 Atm. gefunden. — WALDERDORFF (1924) gibt an (Tabelle 4, 
S. 105), daß bei Matthiola annua neben 0,2 G.M. NaCl (8,4 Atm.) Pollenkeimung ! 
erzielt und als höchste osmotische Leistung 0,6 G.M. NaCl (25,7 Atm.) gefunden 
wurde. Der von WALDERDORFF ermittelte Grenzwert liegt also etwas höher. 


Die Keimung wurde später meist neben 2,5%iger, teilweise auch 
neben 0,1 molarer Rohrzuckerlösung untersucht. Gewöhnlich begannen 
die Körner etwa 10 Min. nach der Aussaat zu keimen. Die Schläuche 
erreichten eine erhebliche Länge, sie wurden sehr viel länger und breiter 
als die auf Agar bei ,,indirekter Wasseraufnahme“ und wuchsen schwach 
gewunden, nicht ganz glatt, wie bei Kultur in feuchtem Agar. 

Im Jahre 1932 wurde in 21 Versuchen bei 12 Individuen der Sippen 
„gelb Saunders‘, „rot Saunders“, „gelb und weiß Kappert“ und „violett 
Kappert“, im Jahre 1933 in 6 Versuchen bei 4 Individuen der Sippe 
„violett Kappert die Keimung genau ausgezählt. Dabei wurden 4 Stufen 
unterschieden: 1. Körner mit einem deutlichen, meist sehr langen Keim- 
schlauch: ,,gekeimt‘. 2. Körner, die nur eine kleine Blase, keinen eigent- 
lichen Schlauch getrieben haben: „gekeimt?“ 3. Nichtgekeimte, aber 
geplatzte Körner: „geplatzt“. 4. Nichtgekeimte, ungeplatzte Körner: 
„nicht gekeimt“. Die schon früher im einzelnen mitgeteilten Ergebnisse 
sollen hier noch einmal summarisch angeführt werden (Tabelle 1). 

Im ganzen haben also von 5655 Körnern 89,0% gekeimt, und nur 
1,2% waren geplatzt. Während das Keimungsprozent in beiden Ver- 
suchsreihen gleich hoch ist, ist der Prozentsatz der geplatzten Körner 
im zweiten Falle rund 10mal so groß wie im ersten. 


1 Nähere Angaben — etwa über den Keimungsprozentsatz — fehlen. Auf 
S. 95 (Abb. 9) ist ein gekeimtes Pollenkorn abgebildet. 
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Tabelle 1. Pollenkeimung bei indirekter Wasseraufnahme auf Gelatine. 
Neben 2,5% Rohrzucker. Normale Individuen von Matthiola incana. 


Nicht 
n Gekeimt Gekeimt ? | Geplatzt gekeimt 








Versuche 1932 (v 
1937, Tabelle 8, sais) 4348 | 3867 88,9% | 53 1,2% | 14 0,3% | 414 9,5% 


Versuche 1933 (vgl. KuHN 
1937, Tabelle 14, S. 422)| 1307 | 1167 89,3% | 30 2,3% | 54 4,1% | 56 4,3% 


5655 | 5034 89,0% | 83 1,5% | 68 1,2% | 470 8,3% 




















In zahlreichen weiteren Versuchen, in denen der Keimungsprozentsatz 
nur geschätzt wurde, konnte bestätigt werden, daß der Pollen normaler 
Pflanzen der Sippen „violett Kappert‘‘ (vgl. Kunn 1937: Tabelle 10, 
S. 418 und Tabelle 12, S. 420), „rot Saunders“ und ‚gelb Saunders‘ 
fast ausnahmslos zu etwa 90% keimte. Die Keimung war bei diesen 
3 Sippen jederzeit mit dem gleichen Ergebnis wiederholbar. Wenn 
einmal eine geringere Keimung auftrat, konnte stets ein Grund dafür 
wahrscheinlich gemacht werden (zu alter Pollen oder Pollen von nicht 
ganz kräftigen Pflanzen bzw. aus schlecht entwickelten Blüten). — 
Nur bei der Sippe „gelb und weiß Kappert‘ gelang es nicht, eine regel- 
mäßige und vollständige Keimung zu erzielen (vgl. KuHN 1937, S. 424 
bis 425). 

2. Allgemeiner Teil. 

Zunächst sollen nun die Ergebnisse der Keimungsversuche bei Mat- 
thiola zusammengefaßt werden. Anschließend wird die einschlägige 
Literatur über den Einfluß der Wassermenge auf die Pollenkeimung 
angeführt und besprochen. 


a) Zusammenfassung der Ergebnisse bei Matthiola. 

Die Ergebnisse der Keimungsversuche bei normalen Individuen von 
Matthiola lassen sich folgendermaßen zusammenfassen. Auf feuchten 
Medien, also bei „direkter Wasseraufnahme“, konnte keine vollständige 
und regelmäßige Keimung erzielt werden: In Rohrzuckerlösungen von 
verschiedener Konzentration platzen fast alle Pollenkörner; auf halb- 
festen, feuchten Substraten (Rohrzucker-Agar und -Gelatine) keimt 
zwar ein Teil der Körner aus, der Rest platzt aber ebenfalls. Der 
Prozentsatz der keimenden bzw. platzenden Pollenkörner steht inner- 
halb weiter Grenzen in keiner Beziehung zu dem osmotischen Druck 
des Mediums. Es wurde vielmehr gefunden, daß die Keimung abhängig 
ist von der Wassermenge. Je feuchter das Substrat ist, desto höher wird 
die Zahl der platzenden Körner. 

Die Berührung mit größeren Wassermengen wird vermieden, wenn 
man nach RENNER (1919) und WALDERDORFF (1924) auf einem zu- 
nächst trockenen und dann im feuchten Raum quellenden Substrat 
aussät. Nach diesem, als ‚indirekte Wasseraufnahme‘‘ bezeichneten 
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Verfahren keimt auf Gelatine etwa 90% des Pollens regelmaBig zu langen 
Schläuchen aus, platzende Kôrner fehlen fast ganz. — Worauf die sehr 
viel schlechtere Keimung auf Agar zuriickzufiihren ist, konnte nicht 
entschieden werden. Wahrscheinlich spielen dabei kolloidale Unter- 
schiede zwischen beiden quellbaren Substraten die Hauptrolle. — Ohne 
quellbares Substrat, also nur in feuchter Luft, keimte der Pollen ebenfalls 
nicht sehr gut. Es ist anzunehmen, daß die Aufnahme von Wasserdampf 
für die Keimung nicht ausreicht (vgl. unten). 


b) Literaturangaben über den Einfluß der Wassermenge. 

Die bei Matthiola beobachtete Schädlichkeit größerer Wassermengen 
für die Pollenkeimung ist für eine Reihe von Pflanzen bekannt. Als 
erster erkannte Jost (1905), daß manche Pollensorten nur bei be- 
schränkter Wasseraufnahme zu keimen vermögen. Die einschlägigen 
Literaturangaben werden hier zusammengestellt. 


Jost (1905) untersuchte insbesondere Gramineen-Pollen, bei dem bis dahin 
in vitro keine Keimung erzielt werden konnte. ,,.... die häufig gemachte Beob- 
achtung, daß einzelne, in der Nähe des Kulturtropfens einfach auf dem Objekt- 
träger im feuchten Raum liegende Körner (Dactylis, Arrhenatherum, Secale, Gly- 
ceria) keimten, ..... , machte es doch sehr wahrscheinlich, daß Hauptkeimungs- 
bedingung eine mäßige Wasserzufuhr sei“ (S. 507). Es gelang dem Verfasser, den 
Pollen vieler Gramineen in der feuchten Kammer auf der Unterseite von Wasser- 
pflanzenblättern oder auf in Wasser gequollenem Pergamentpapier zur Keimung zu 
bringen. — Noch empfindlicher war der Pollen von Corydalis cava (Jost 1907, 
S. 80). „Auf Pergamentpapier, das mit Wasser oder Rohrzucker getränkt war, 
wurden im feuchtem Raum keine Keimungen erzielt.‘“ Dagegen keimte der Pollen 
„meistens ziemlich gut‘ in feuchter Luft oder auf einem sehr schwach quellenden 
Substrat (trockenes Pergamentpapier in feuchter Kammer). 

Martin (1913) untersuchte die Pollenkeimung bei Trifolium-Arten. Während 
der Pollen von 7. hybridum und 7’. repens in Rohrzuckerlösung ganz gut keimte, 
platzten die Pollenkörner von 7’. pratense in allen Konzentrationen der verschie- 
densten Zuckerarten. Für 7’. pratense war die Zufuhr nur geringer Wassermengen 
die einzige Keimungsbedingung: Pergamentpapier oder Schweinsblase wurde in 
Wasser oder Rohrzuckerlösung getaucht, die überflüssige Feuchtigkeit mit Filtrier- 
papier abgesaugt und nach dem Aussäen in eine große feuchte Kammer gebracht. 
“It was found that germination was very closely connected with the amount of 
water in the membrane, and it was not easy to dry the membrane so as always 
to secure germination.” (S. 118.) Mit dieser Methode wurde bis zu 96% Keimung 
erhalten. — Auch der Pollen von Medicago sativa ist nach Martin (1915) sehr 
empfindlich gegen zu große Feuchtigkeit 1. 

Renner (1919, S. 332—337) fand bei verschiedenen Arten von Oenothera keine 
ungestörte Keimung des Pollens in Rohrzuckerlösungen oder auf Rohrzuckeragar. 
„Kommt ein Korn mit flüssigem Wasser in Berührung, so platzt es unweigerlich.‘ 
Daher wurde vom Verfasser die oben besprochene und hier benutzte Methode der 
„indirekten Wasseraufnahme“ entwickelt: „Dagegen keimt und wächst der Pollen 
gut, wenn ihm Narbenschleim und genügende Leuftfeuchtigkeit zur Verfügung 
gestellt werden.“ 

1 “Relation of moisture to seed production in alfalfa.” Jowa. Agr. Expt. Sta. 
Res. Bull. 28, 303—324; zit. nach Brink 1924, S. 359. 

29* 
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ANTHONY und Haran (1920) konnten den Pollen der Gerste auf feuchten 
Medien (‘water and solutions of sugar, agar and other nutritive substances of 
various osmotic concentrations”) nicht zum Keimen bringen. In Rohrzucker- 
lösungen trat in hohen Konzentrationen Plasmolyse, in niedrigen Platzen der 
Pollenkörner ein. Auf Grund von Beobachtungen der Verhältnisse auf der Narbe 
kamen die Verff. zu der Auffassung, daß eine Keimung nur bei allmählicher und 
beschränkter Wasserzufuhr erfolgt. In einer feuchten Kammer, deren Feuchtigkeit 
entweder vom Mesophyll eines Laubblattes oder von freien Wassertropfen geliefert 
wurde, keimte der Pollen recht gut. Schon nach 5 Min. trat bis zu 40% Keimung 
ein, die Pollenschläuche erreichten eine Länge von 60—100 ohne zu platzen. 
Ein Teil der nichtkeimenden Körner platzte, offenbar weil sich Kondensations- 
wasser niedergeschlagen hatte. — Auch Fırsas (1922) erhielt bei Roggen- und 
Weizenpollen Keimung nur im feuchten Raum. Sogar durch bloßes Anhauchen 
konnte ein Teil der Pollenkörner nach 3—4 Min. zum Keimen gebracht werden, die 
Pollenschläuche blieben aber ganz kurz. 

ScHocH-BopMER (1936) untersuchte eingehend die Pollenkeimung bei Corylus 
avellana. In Wasser oder sehr verdünnten Rohrzuckerlösungen sterben die Pollen- 
körner sehr schnell ab. Meistens platzen die Körner nicht, sondern ihre löslichen 
Bestandteile diffundieren hinaus. Nach der Entleerung ist das Plasma körnig 
koaguliert. Auch in konzentrierteren Rohrzuckerlösungen findet keine vollständige 
Keimung statt. Der Pollen keimt aber sehr gut (bis zu 86%) in feuchter Luft 
(ohne Nährmedium!, neben Wasser oder Rohrzuckerlösungen von 0,1—0,8 Mol.). 
Die längsten und regelmäßigsten Schläuche wurden über 0,4 Mol. Rohrzucker 
beobachtet. 

c) Die Bedeutung der Wassermenge. 

Unsere Versuche bei Matthiola und die Literaturbesprechung zeigen, 
daß bei vielen Pollensorten größere Wassermengen schädlich wirken, und 
eine regelmäßig Keimung in vitro nur bei ,,indirekter Wasseraufnahme“ 
zu erzielen ist. Eine Klärung der hier vorliegenden Verhältnisse ist 
noch kaum versucht worden. Es sind vor allem zwei Fragen, die erörtert 
werden müssen: 1. In welcher Form wird das zur Keimung nötige Wasser 
bei der Methode der „indirekten Wasseraufnahme‘“ aufgenommen ? 
2. Worauf beruht die Schädlichkeit größerer Wassermengen ? 


a) In welcher Form wird das Wasser bei der Methode der ‚indirekten 
Wasseraufnahme‘“‘ aufgenommen? 

Bei der Methode der ‚indirekten Wasseraufnahme“ (quellbare 
Medien in feuchter Luft) kann das für die Keimung benötigte Wasser 
sowohl in Dampfform als auch in Form des Quellungswassers bezogen 
werden. Da das auch für die Untersuchungen von RENNER (1919) und 
WALDERDORFF (1924) an Pollenkörnern und von WALTER (1924) an 
Pilzsporen zutrifft, ist es also nicht ganz richtig, wenn MÄGDEFRAU 
(1931, S. 424) diese Versuche als Beweis dafür anführt, „daß Pollen- 
körner und Pilzsporen im Wasserdampf keimen können‘. Für Matthiola 
ist sogar anzunehmen, daß das Wasser hauptsächlich in flüssiger Form, 
aus dem Quellungswasser des Substrates, aufgenommen wird. Der 
Pollen keimte nämlich ohne quellbares Substrat, also nur in feuchter 


1 Benutzt wurden Deckgläser, die wegen der Gefahr des Herauslösens von 
Alkalien mit einer dünnen Paraffinschicht überzogen waren. 
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Luft, sehr viel schlechter als auf Gelatine (vgl. S. 310). Offenbar geniigt 
hier die Aufnahme von Wasserdampf fiir eine optimale Keimung und 
Schlauchbildung nicht. 

Andererseits geht aus den im vorigen Abschnitt angefiihrten Literatur- 
angaben hervor, daB bei manchen Pollensorten der Wasserdampf fiir die 
Keimung ausreichend ist. 

Das hat auch schon MorıscH (1893, S. 428) ohne näheren Kommentar an- 
gegeben: „Manche Pollenkörner keimen, wie ich mich oft überzeugte, auch in dunst- 
gesättigter Luft, und zwar frei auf dem Objektträger liegend. Besonders gut: 
Amorpha fruticosa, Colutea arborescens, Coronilla varia, Vicia cracca, Trifolium 
hybridum, Medicago sativa, Datura stramonium, Epipactis latifolia. Weniger gut: 
Digitalis ambigua, Goodyera repens, Lepidium draba, Ligustrum vulgare, Melampyrum 
cristatum, Pinus Laricio, Lamium album, Rumezx Acetosella und Scirpus radicans.“ 
Loneo (1903) beobachtete ebenfalls, ,,daB manche Pollenkörner schon in feuchter 
Luft auskeimen !”, 

Meistens wird allerdings bei Kultur ohne quellbares Substrat über 
das Keimungsprozent und die Schlauchlänge nichts Näheres mitgeteilt, 
und man kann vermuten, daß wie bei Matthiola keine optimalen Er- 
gebnisse erzielt wurden. Nur aus der Arbeit von ScHocH-BoDMER (1936) 
ist für Corylus zu entnehmen, daß bei dieser Bedingung der Keimungs- 
vorgang völlig normal verlief. 

Wahrscheinlich unterscheiden sich die Pollensorten in ihrem Ver- 
mögen, ausschließlich im Wasserdampf zu keimen, erheblich voneinander. 
Diese Frage müßte aber noch in besonderen Versuchen systematisch 
geprüft werden. Aus den bisher vorliegenden — mehr gelegentlichen — 
Beobachtungen ? ist meistens nicht zu entnehmen, wieweit die fest- 
gestellten Unterschiede auf methodische Fehler zurückzuführen sind. 


ß) Die Bedeutung der absoluten Wassermenge. 

Wir wenden uns jetzt der weit wichtigeren Frage zu, wie die bei 
vielen Pollensorten festgestellte Abhängigkeit der Keimung von der 
Menge des dargebotenen Wassers zu erklären ist. Bei Matthiola wurde 
gefunden, daß größere Wassermengen unabhängig von der osmotischen 
Konzentration schädigend wirken. Es kommt also hier nicht nur auf 
den „Zustand“ (die Saugkraft bzw. die relative Dampfspannung), sondern 
vor allem auf die absolute Menge des zur Verfügung stehenden Wassers 
an. Das gleiche Verhalten liegt offenbar auch — obwohl es nicht 
immer ausdrücklich betont wird — bei sämtlichen, oben erwähnten 
Objekten vor, für die eine mäßige Wasserzufuhr Hauptkeimungsbedin- 
gung ist. Ein direkter Einfluß der absoluten Wassermenge in flüssiger 
Lösung wird von ScHocH-BopMEr (1936, S. 358) für den Pollen von 
Corylus angegeben: „Wenn man wenig destilliertes Wasser zu einem 


1 «Ricerche sulle Curcurbitacee.» Reale Accad. dei Lincei, Anno 300; zit. nach 


Jost 1905, S. 505. 
2 Auch die betreffenden Untersuchungen an Matthiola erheben keinen Anspruch 


auf völlige Exaktheit. 


Planta Bd. 27. 22b 
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sehr großen Pollenquantum zusetzt, sterben die Zellen bedeutend lang- 
samer ab, als wenn die Wassermenge im Verhältnis zur Pollenmenge sehr 
groß ist.“ 

Wir können demnach ganz allgemein den Schluß ziehen, daß die Kei- 
mung von der absoluten Wassermenge abhängig ist. Auf die Bedeutung 
dieses Faktors ist bisher noch niemals hingewiesen worden. — Die für 
eine optimale Keimung erforderliche Wassermenge ist bei den einzelnen 
Arten offenbar verschieden groß. Während bei den ‚empfindlichen‘ 
Pollensorten eine sehr geringe Wasserzufuhr Bedingung ist, keimen 
viele — und dazu gehören fast alle bisher mit Erfolg kultivierten — aus- 
gezeichnet in flüssiger Lösung, also in Gegenwart sehr großer Wasser- 
mengen. In der Mitte stehen wohl diejenigen Pollenkörner, die wesent- 
lich besser auf halbfesten Medien (Agar oder Gelatine) als in Lösungen 
keimen. Sehr wahrscheinlich ist hier die bessere Keimung in erster 
Linie auf die Anwesenheit geringerer Wassermengen und weniger auf 
chemische oder chemisch-physikalische Besonderheiten zurückzuführen. 

Die Abhängigkeit der Keimung von der Wassermenge steht im 
engsten Zusammenhang mit der Erscheinung des Platzens der Pollen- 
körner. Bei Matthiola und wohl den meisten anderen Objekten, die für 
zu rasche Wasseraufnahme empfindlich sind, keimt der Pollen bei in- 
direkter Wasseraufnahme ohne zu platzen. Hier läßt sich dagegen bei 
direkter ,,Wasseraufnahme‘ das Platzen auch dann nicht vermeiden, 
wenn man die Wasseraufnahme durch Erhöhung des osmotischen Wertes 
bzw. Erniedrigung der Dampfspannung erschwert. Damit ist ein neuer 
Gesichtspunkt für die viel erörterte Frage nach der Ursache des Platzens 
gewonnen. Von manchen wurde eine Abhängigkeit vom osmotischen 
Wert des Mediums behauptet, von anderen geleugnet (vgl. die Erörterung 
bei Brink 1924, S. 287). Offenbar bestehen beide Angaben zu Recht. 
Bei den in flüssigen Medien keimenden Pollensorten genügt zur Verhinde- 
rung des Platzens eine Erschwerung der Wasseraufnahme durch Erhöhung 
des osmotischen Wertes im Substrat. Bei den Pollenkörnern aber, die nur 
bei „indirekter Wasseraufnahme“ zu keimen vermögen, muß vor allem die 
Wassermenge verringert werden. 

Wie ist nun die erörterte Abhängigkeit der Keimung von der absoluten 
Wassermenge zu erklären? Es ist leicht vorstellbar, daß sich verschiedene 
Pollensorten in ihrem Mindestbedarf unterscheiden. Völlig unverständ- 
lich ist aber bisher, daß bei manchen Pollensorten eine zu große Wasser- 
menge unabhängig von der osmotischen Konzentration schädlich wirken 
kann. ScHocH-BopMER (1936, S. 360) äußert sich folgendermaßen: 
„Ob die Wasseraufnahme beim Corylus-Pollen eine zu rasche Quellung 
des Plasmas bewirkt, ob die Turgorzunahme bei der Zerstörung der 
Plasmahaut eine entscheidende Rolle spielt, ob H-Ionenwirkungen vor- 
liegen oder ob die Überdehnung als solche zur Abtötung führt, kann 
nicht mit Sicherheit entschieden werden.“ ScHocH-BODMER erörtert 
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also nur die Art der Schädigung, ohne auf die gerade hier beobachtete 
(vgl. oben) Abhängigkeit von der absoluten Wassermenge einzugehen. 

Im zweiten Teil der Arbeit soll über Versuche berichtet werden, 
welche die Bedeutung der Wassermenge fiir die Pollenkeimung auf- 
klaren konnten. 


IV. Über den Einfluß der Schichtdicke des Substrates 
und die Wirkung von Antherenextrakten. 


1. Experimenteller Teil. 


Die Aussaat auf Gelatine bei ,,indirekter Wasseraufnahme“ hatte 
bei allen Versuchen im Jahre 1932 ausnahmslos eine sehr gute Keimung 
ergeben. Bei der Wiederholung im Jahre 1933 versagte aber zur größten 
Überraschung die Methode fast vollkommen. Da die Technik in allen 
Einzelheiten genau die gleiche wie im Vorjahre war, blieb es zunächst 
rätselhaft, warum keine Keimung eintrat. In zahlreichen Versuchs- 
reihen wurde erfolglos versucht, die Ursache zu ermitteln. Eine Lösung 
wurde erst auf Grund der folgenden Beobachtung gefunden. Es fiel 
in stärkerem Maße als im Vorjahre auf, daß die Keimung oft am Rande 
des Substrates am besten war. Dabei kann es sich nicht um die Wir- 
kung von Sauerstoff handeln, weil ja die Pollenkörner auf der Ober- 
fläche liegen, also überall gleichmäßig von Luft umgeben sind. Es war 
vielmehr anzunehmen, daß die Schichtdicke von Einfluß ist. Am Rande 
ist nämlich die Schicht am dünnsten, weil das kreisférmige Substrat 
durch Eintrocknen eines Gelatinefropfens entsteht. — Es mußte nun 
geprüft werden, ob wirklich die Pollenkeimung von der Schichtdicke 
abhängig ist. 

a) Einfluß der Schichtdicke. 

Zur Untersuchung des Einflusses der Schichtdicke wurden Substrate 
mit gleicher Oberfläche, aber verschieden dicker Schicht hergestellt. 

Die Substratoberfläche war ebenso groß wie in den früheren Versuchen. Als 
dickstes Substrat diente ein Stück der käuflichen Gelatineplatten, das nach Quel- 
lung in Wasser ohne Erwärmen direkt ausgelegt wurde (,„Gelatineplättchen‘“). 
Das Gelatineplättchen wurde mit Hilfe eines Korkbohrers als Scheibe von etwa 
gleich großer Fläche wie die aus Gelatinetropfen hergestellten Substrate aus- 
gestanzt. Die niedrigeren Schichtdicken (,,dick“, „dünn“, „sehr dünn‘ und ,,hauch- 
dünn‘) wurden mittels verschieden großer Gelatinetropfen oder durch Verdün- 
nungen der Gelatinelösung hergestellt. 


Im ganzen wurden 5 Schichtdicken geprüft. Nach dem Eintrocknen 
zeigen natürlich nur die aus Gelatinetropfen hergestellten Substrate, also 
nicht die Gelatineplättchen, den üblichen Dickenabfall von der Mitte 
nach dem Rande. 

Die Ergebnisse sind in Abb. 1 schematisch dargestellt. In ,,Gelatine- 
plattchen“ und ,,dicken Substraten“ erfolgte gar keine oder nur eine 
ganz geringe (etwa 1—5%) Keimung, fast alle Pollenkörner waren 
geplatzt. — In „dünnen Substraten“ fand nur in der Randzone sehr 
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gute Keimung statt. — In „sehr dünnen Substraten‘‘ waren mit Aus- 
nahme der Mitte fast alle Körner gekeimt. — In ,,hauchdiinnen Sub- 
straten“ trat auf der ganzen Fläche sehr gute Keimung ein. Bei genauerer 
Beobachtung ließ sich allerdings häufig in einer bestimmten Zone ein 
Maximum der Keimung feststellen. Und zwar fand sich geringere Kei- 
mung nicht nur in einem — meist sehr kleinen — mittleren Bezirk (wie 
bei „sehr dünnen Substraten‘‘), sondern gewöhnlich auch in der äußersten 
Randzone. Darauf wird weiter unten noch besonders eingegangen. 





L Bud on Sc _onggasenne —otnmmuns 
a b c > d e 
Abb. 1. Verteilung der Pollenkeimung auf Gelatinesubstraten verschiedener Schichtdicke 


im Schnitt (Schema). Die Punkte bedeuten vollständige Keimung. a Gelatineplättchen, 
b dickes Substrat, c dünnes Substrat, d sehr dünnes Substrat, e hauchdünnes Substrat. 





Die Ergebnisse können kurz folgendermaßen zusammengefaßt werden: 
In dicker Schicht findet fast keine Keimung und sehr häufiges Platzen, 
in dünner fast vollständiges Keimen statt. Die Keimung ist von der 
Schichtdicke des Substrates abhängig. 


db) Wirkung von Dichtsaat. 

Wie ist die gefundene Abhängigkeit der Keimung von der Schicht- 
dicke des Substrates zu erklären? Wiederholt wurde beobachtet, daß 
bei dichter Aussaat der Körner das Keimungsprozent deutlich höher als 
bei dünner ist. Eine Förderung der Pollenkeimung durch Dichtsaat 
ist zuerst von BRINK (1924, vgl. die Literaturbesprechung unten) bei 
verschiedenen Arten festgestellt worden und kann durch die Annahme 
erklärt werden, daß aus den Pollenkörnern ,,keimungsférdernde Sub- 
stanzen“ diffundieren, die bei dünner Aussaat im Substrat nicht in 
genügend großer Konzentration enthalten sind. Es lag nun nahe, das 
Nichtkeimen in dicker Gelatineschicht ebenfalls dadurch zu erklären, 
daß solche Stoffe sehr rasch und weit in die Gelatine hinein diffundieren 
und daher ein zur Keimung notwendiger Schwellenwert nicht erreicht 
wird. Diese Annahme mußte sich durch Zufügen von Pollenextrakt 
zum Substrat beweisen lassen. 


c) Versuche mit Antherenextrakten. 

x) Grundversuche. 

Wegen der leichteren Herstellbarkeit wurde statt Pollen-, Antheren- 
Extrakt verwendet. 

Der Antherenextrakt wurde in folgender Weise hergestellt. 20 reife, aber noch 
voll turgeszente Antheren wurden in 1 ccm Aqua destillata vollständig mit einem 
Glasstab zerquetscht. Nach zweistiindigem Stehen unter mehrmaligem Umrühren 
wurde zentrifugiert und die überstehende Flüssigkeit zu den Versuchen benutzt. 
»Gelatineplättchen“ wurden 1 Stunde in den mit Wasser im Verhältnis 1 : 1 ver- 
dünnten Extrakt gelegt, Gelatinetropfen aus einer im Verhältnis 1 : 1 mit Extrakt 
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gemischten 10%igen Gelatinelésung bereitet. Zur Kontrolle dienten in reinem 
Wasser gequollene ,,Gelatineplättchen‘ und Gelatinetropfen aus einer im Ver- 
hältnis 1 : 1 mit Wasser verdünnten Gelatinelésung. 


Die mehrfach wiederholten Versuche hatten folgende Ergebnisse 
(Tabelle 2): 


Tabelle 2. Wirkung von Antherenextrakt auf die Pollenkeimung bei 
indirekter Wasseraufnahme auf Gelatine von verschiedener Schicht- 
dicke. Neben 2,5% Rohrzucker. Normale Individuen von Matthiola incana. 














Substrat Ohne Antherenextrakt Mit Antherenextrakt 
Pas. rei re keine Keimung etwa 90% Keimung 
Dickes Substrat . . . . . . keine Keimung » 90% * cd 
Dünnes Substrat. . . . . . nur am Rande etwa 90% » 90% ” 
Keimung 
Hauchdünnes Substrat . . . etwa 90% Keimung » 90% “ 


Bei den ,,Gelatineplattchen“ und ‚dicken Substraten‘‘ bewirkte 
der Zusatz von Antherenextrakt ein Verschwinden der platzenden 
Pollenkörner und eine Erhöhung des Keimungsprozentsatzes von etwa 
0 auf 90. Bei den ,,hauchdiinnen Substraten“ war eine Erhöhung im 
allgemeinen nicht festzustellen. Dafür war aber hier die Wirkung des 
Extraktes auf die Pollenschlauchlänge besonders deutlich zu beobachten. 
Schon in „hauchdünnen Substraten‘‘ ohne Extrakt erreichten die 
Schläuche eine Länge bis zu etwa 5 mm, bei Zusatz von Antherenextrakt 
wurden sie aber mindestens doppelt so lang, so daß sie das Substrat 
in vielfachen Windungen durchzogen. 

Diese Versuche zeigen, daß im Antherenextrakt ‚keimungsfördernde 
Substanzen‘ enthalten sind, welche das Platzen verhindern, den Keimungs- 
prozentsatz erhöhen und stark fördernd auf das Pollenschlauchwachstum 
einwirken. Da die nachgewiesene Wirkung des Antherenextraktes der aus 
dem Einfluß der Saatdichte erschlossenen des Pollensekretes gleicht, können 
wir annehmen, daß die wirksamen Stoffe aus dem Pollen stammen. Die 
vermutete Erklärung der Abhängigkeit der Keimung von der Schichtdicke 
des Substrates kann als bewiesen angesehen werden. 


ß) Vergleich der Keimung in verschiedenen Jahren. 

Es erhebt sich nun die Frage, warum sich bei den Versuchen im Jahre 
1932 die Abhängigkeit von der Dicke der Gelatineschicht bzw. von der 
Konzentration der ,,keimungsférdernden Substanzen‘ nicht bemerkbar 
gemacht hat. Damals wurde auf Gelatine, deren Schichtdicke etwa den 
„dünnen Substraten‘ entsprach, jedenfalls aber wesentlich dicker als 
bei „hauchdünnen Substraten‘“ war, regelmäßig gute Keimung erzielt, 
während ja 1933 (und 1934) „dünne Substrate“ nur am Rande Kei- 
mung zeigten. Darüber hinaus geht aus den Protokollen hervor, daß 
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der Pollen im Jahre 1932 sogar auf „dicken Substraten‘ und auf 
,,Gelatineplattchen“ recht gut keimte. Allerdings wurde auch damals 
gelegentlich beobachtet, daB die Keimung am Rande besonders gut war. 
Dadurch wird aber der sehr erhebliche Unterschied im Verhalten des 
Pollens in den beiden Jahren nicht verwischt. — Im Jahre 1932 ist also 
offenbar auch in dicker Gelatineschicht die Konzentration geniigend 
hoch gewesen, um eine gute Keimung zu ermôglichen. Wir miissen 
daher den Schluß ziehen, daß der Pollen die ,,keimungsfürdernden Sub- 
stanzen“ in größerer Menge oder mit stärkerem Wirkungsgrad als in den 
beiden folgenden Jahren ausgebildet hatte. 


y) Versuche mit Antherenextrakten verschiedener Konzentration. 


Die Feststellung einer jahrweise wechselnden Wirkung des Pollen- 
sekretes gab Veranlassung, in weiteren Versuchen den Einfluß ver- 
schiedener Konzentrationen des Antherenextraktes zu prüfen. 


Dazu wurden Extrakte aus 30 Antheren in 0,5 ccm Wasser hergestellt. Dieser 
Extrakt wurde auch unverdünnt benutzt, die Konzentration im Substrat war dann 
etwa sechsfach so groß wie in den füheren Versuchen, bei denen der betreffende 
Extrakt nur 1 : 1 verdünnt zur Wirkung kam. Da ein Effekt am deutlichsten bei 
möglichst dicker Schicht zu beobachten ist, wurden hauptsächlich Gelatine- 
plättchen verwendet. Diese wurden vor dem Eintrocknen in den Extrakt bzw. in 
mit Wasser hergestellte Verdünnungsstufen, die ,,Kontrollen‘‘ in reines Wasser 
gelegt. 

Die Versuche hatten folgende Ergebnisse (Tabelle 3). 


Tabelle 3. Wirkung verschiedener Konzentrationen des Antheren- 
extraktes auf die Pollenkeimung bei indirekter Wasseraufnahme auf 
Gelatineplattchen. Neben 2,5% Rohrzucker. Normale Individuen von 
Matthiola incana. 














Substrat Keimungsprozent | Schlauchlänge 
Gelatineplättchen in Wasser. ......... sehr wenig - 
pe in 1: 10 verdünntem Extrakt . etwa 80 sehr lang 
jr in 1:1 verdünntem Extrakt . etwa 80 riesig lang 
pr in konzentriertem Extrakt . . fast 0 _ 


Bei ,,konzentriertem‘ Extrakt trat also fast keine Keimung mehr 
auf. Ähnlich verliefen entsprechende Versuche mit dieken Substraten. 
Daraus folgt, daß es offenbar eine obere Grenze für die keimungsfördernde 
Wirkung gibt. Solange man aber nicht mit chemisch genau definierten 
Körpern arbeiten kann, ist natürlich nicht sichergestellt, daß es die 
gleichen Stoffe sind, welche in niedriger Konzentration fördernd, in 
hoher hemmend wirken (vgl. 8.328). — Die untere Wirkungsgrenze 
wurde in dieser Versuchsreihe nicht deutlich erfaßt. Immerhin macht 
sich in der geringeren Schlauchlänge bei der Verdünnung 1 : 10 schon 
eine Abschwächung der Wirkung gegenüber der Verdünnung 1 : 1 geltend. 
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6) Über die Verteilung der Keimung auf hauchdiinnen Substraten im 
einzelnen. 

Die Feststellung einer Hemmungswirkung höherer Konzentrationen 
des Antherenextraktes ermöglicht die Erörterung der Verteilung der 
Pollenkeimung auf der Gelatinefläche im einzelnen. Wie oben gezeigt 
wurde, muß in dickeren Substraten entsprechend dem Abfall der Schicht- 
dicke von der Mitte zum Rande die Konzentration von keimungsför- 
dernden Substanzen größer und daher die Keimung besser werden. 
Bei ,,hauchdiinnen Substraten‘ wäre nun eigentlich eine gute Keimung 
auf der ganzen kreisförmigen Fläche zu erwarten. Wie wir sahen, findet 
hier aber, mit und ohne Zusatz 
von Antherenextrakt, sowohl in 
einem mittleren Bezirk als auch 
in der äußersten Randzone nur 
geringere Keimung statt. Abb. 2 
zeigt einen besonders extremen 
Fall. 

Das Ausbleiben der Keimung 
in der Mitte eines hauchdünnen 
Substrates kann nicht auf zu 
großer Schichtdicke beruhen, 
sondern hängt wahrscheinlich mit 
der an dieser Stelle meist zu beob- 
achtenden ‚Feuchtigkeit‘ zusam- 
men. Besonders bei Zusatz von Abb. 2. Pollenkeimung auf „hauchdünner“ Ge- 


Antherenextrakt deutet eine Trü-  jatineschicht bei indirekter Wasseraufnahme. 

. ce . Neben 2,5 % Rohrzucker. Normale Individuen 
bung der „Mitte“ an, daß sich on Matthola incana. Vergrößerung 4,5mal 
hier nicht in Lösung gegangene (Mikrophoto). 


oder wieder ausgeschiedene feste 

Körper (Beimengungen der Gelatine bzw. des Antherenextraktes) an- 
sammeln. Diese sind offenbar hygroskopisch und bewirken die ,,Feuch- 
tigkeit‘ der Mitte. Durch die geringen Mengen tropfbar flüssigen Wassers 
werden wahrscheinlich die ,,keimungsférdernden Substanzen‘ so rasch 
aus den Körnern ausgelaugt, daß der Keimungsvorgang nicht normal 
ablaufen kann. 

Schwieriger zu erklären ist die geringere Keimung in der Randzone 
von hauchdünnen Tropfen. Man könnte vermuten, daß sich hier wegen 
der relativ geringsten Schichtdicke die ,,keimungsfürdernden Substanzen“ 
in einer Konzentration anhäufen, die schon schädigend wirkt. Sorg- 
fältige Beobachtungen sprechen aber gegen diese Deutung. Auch in 
der Randzone läßt sich noch eine Förderung der Pollenkeimung durch 
Dichtsaat beobachten, so daß offenbar die obere Grenze der günstigen 
Konzentration noch nicht überschritten ist. Wahrscheinlich reicht die 
in der Randzone zur Verfügung stehende absolute Menge des Quellungs- 
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wassers fir die Keimung nicht aus. Es ist in diesem Zusammenhang 
daran zu erinnern, daB bei Aussaat ohne quellbares Substrat, also nur 
in feuchter Luft, die Keimung (Keimungsprozentsatz und Pollenschlauch- 
lange) nicht sehr gut ist. 


d) Einige Versuche über die chemische Natur der Substanzen. 
Weiterhin sollte versucht werden, über die chemische Natur der 
„.keimnngsfördernden Substanzen‘ Anhaltspunkte zu erhalten. 


a) Versuche mit Rohrzucker. 

Einige Beobachtungen legten den Gedanken nahe, daß die keimungsfördernde 
Wirkung des Antherenextraktes auf vielleicht in ihm enthaltenen Zucker beruhen 
könne. Es konnte nämlich festgestellt werden, daß oft auf ,,Plattchen‘ oder „dicken 
Substraten“ dann etwas Keimung eintrat, wenn die Rohrzuckerlösung versehent- 
lich die eingetrocknete Gelatine berührt hatte und ein wenig Lösung in das Substrat 
eingedrungen war. 

Daher wurde eine Reihe von Versuchen mit eingetrockneter Rohrzuckergelatine 
angesetzt. Verwendet wurde die übliche Gelatinelösung mit 0,1, 0,5, 1, 2, 3, 5 und 
10% Rohrzucker. Der umgebende Lösungstropfen bestand aus Rohrzuckerlösung 
von entsprechender oder höherer Konzentration. Die hygroskopische Wirkung 
des Zuckers macht sich nach kurzer Zeit in allen Konzentrationen über 0,1% so 
stark bemerkbar, daß das Substrat zu ,,naB‘‘ wird und die allermeisten Pollen- 
körner platzen. Ein einwandfreies Ergebnis war daher nicht zu erzielen. Auf 
dicker Schicht mit 0,1, 1 oder 2% Rohrzucker war aber oft eine geringe Keimung 
(etwa 10—20%) festzustellen, während die Kontrollen in reiner Gelatine keine 
Keimung zeigten. 

Demnach scheinen Spuren von Rohrzucker eine günstige Wirkung auf die 
Pollenkeimung zu haben. Wie diese zu erklären ist, muß dahingestellt bleiben. 
Jedenfalls scheint aber die Wirkung des Antherenextraktes nicht auf einem Gehalt 
an Rohrzucker zu beruhen, da der Grad der Förderung der Keimung und des 
Schlauchwachstums auch nicht annähernd derselbe ist. 


B) Versuche mit Diastase. 

Ferner sollte geprüft werden, ob das wirksame Prinzip im Antherenextrakt 
durch Diastase ersetzt werden kann. Bekanntlich fand Tischler (1910, 1917), 
daß Zusatz von Diastase durch Anregung der Enzymproduktion im Pollen kei- 
mungsfördernd wirkt. Der Verf. (1910) konnte den ‚‚Beköstigungspollen‘‘ von 
Cassia Fistula, bei dem die Stärke zur Zeit der Reife nicht gelöst wird, nur durch 
Zugabe von Diastase (in Spuren) zum Keimen bringen. Ebenso stellte v. KESSELER 
(1930) für Solanum tuberosum eine Erhöhung der Keimungsprozente auf Rohr- 
zuckeragar durch Diastase (0,001—0,01%) fest. BRANSCHEIDT (1930) hat im An- 
schluß an einen erneuten Nachweis von Diastase im Pollensekret, Versuche über 
ihren Einfluß auf die Pollenkeimung ausgeführt. Zur Rohrzuckerlösung wurde 
0,1—1% Diastase hinzugegeben. Bei einer großen Zahl von Pollensorten wurde 
eine stark fördernde Wirkung auf Keimung und Schlauchwachstum gefunden. 
Nach Ansicht des Verf. spielt die Diastase die Hauptrolle bei der Regulierung der 
Keimung und des Schlauchwachstums. 

In zwei Versuchsreihen wurde die Keimung auf eingetrockneter Gelatine mit 
Zusatz von Diastase neben 2,5% Rohrzucker geprüft. Die Gelatine enthielt Diastase 
(Maltin) der Firmen Kahlbaum bzw. Merck in den Konzentrationen 1, 0,1, 0,01 
und 0,001%. In „dicken Substraten‘ mit 1% Diastase war die Keimung deutlich 
gefördert, andererseits machte sich bei dieser Konzentration schon eine hygro- 
skopische Wirkung des Diastasepräparates geltend, so daß sehr viele Pollenkörner 
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platzten. In den niedrigeren Konzentrationen war dagegen eine Erhéhung des 
Keimprozentsatzes nicht festzustellen. 

Da erst bei verhältnismäßig sehr hoher Konzentration eine Wirkung zu beob- 
achten war, kann man wohl schließen, daß Diastase als wirksamer Faktor des 
Antherenextraktes jedenfalls nicht allein in Frage kommt. Das folgt vor allem 
auch aus den gleich zu schildernden Versuchen, nach denen die Extrakte ihre Wirk- 
samkeit nach dem Kochen beibehalten. 

y) Hitzebeständigkeit. 

In mehreren Versuchsreihen wurde festgestellt, daß der Antheren- 
extrakt vor dem Zentrifugieren 10 Min. gekocht werden kann, ohne 
etwas von seiner Wirksamkeit einzubüßen. Die „keimungsfördernden 
Substanzen‘ müssen also hitzebeständig sein. 


2. Allgemeiner Teil. 

Zunächst sollen die Ergebnisse unserer Versuche über den Einfluß 
der Schichtdicke und die Wirkung von Antherenextrakten zusammen- 
gefaßt werden. Dann wird die einschlägige Literatur angeführt, der 
Zusammenhang zwischen absoluter Wassermenge und ,,keimungsfür- 
dernden Substanzen‘ besprochen und zum Schluß das bisher Bekannte 
über „keimungsfördernde Substanzen‘ zusammenfassend dargestellt. 


a) Zusammenfassung der Ergebnisse bei Matthiola. 

Bei der Aussaat auf eingetrockneter Gelatine im feuchten Raum 
ist im allgemeinen eine Abhängigkeit der Pollenkeimung von der Schicht- 
dicke des Substrates festzustellen. Auf dicker Schicht platzen die Pollen- 
körner meist und keimen nicht, auf dünner findet eine fast vollständige 
Keimung statt. 

Da sich eine deutliche Förderung der Keimung durch Dichtsaat 
beobachten ließ, wurde mit Brink (1924) geschlossen, daß die Pollen- 
körner Substanzen an ein wässeriges Medium abgeben, die für eine unge- 
störte Keimung notwendig sind. Die Abhängigkeit der Keimung von der 
Dicke der Gelatineschicht muß darauf beruhen, daß die Konzentration 
dieser Stoffe in dicker Schicht nicht mehr ausreichend ist. Diese Annahme 
konnte dadurch bewiesen werden, daß Zugabe von Antherenextrakt 
auch in dicker Schicht Keimung bewirkt und in dünner die Schlauch- 
länge vergrößert. Es kann angenommen werden, daß die wirksamen 
Stoffe des Antherenextraktes aus dem Pollen stammen. Höhere Konzen- 
trationen des Antherenextraktes wirken hemmend auf die Pollenkeimung. 

Zur Ermöglichung einer ungestörten Keimung muß also im Substrat 
eine ganz bestimmte Konzentration der aus den Pollenkörnern ab- 
gegebenen Stoffe vorhanden sein. Die „keimungsfördernden Substanzen“ 
bewirken: 1. Eine Verhinderung des Platzens der Pollenkörner. 2. Eine 
Erhöhung des Keimungsprozentsatzes. 3. Eine Vergrößerung der 
Schlauchlänge. Es handelt sich also um Stoffe, die anregend und regu- 
lierend auf das Wachstum wirken. 
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db) Literaturangaben über „keimungsfördernde Substanzen“. 

In diesem Abschnitt sollen die Literaturangaben sowie auch einige 
eigene Beobachtungen über ,,keimungsfürdernde Substanzen‘ zusammen- 
gestellt werden, die entweder aus den Pollenkörnern selbst oder aus 
anderen pflanzlichen Organen (Narbe) bzw. Organismen (Hefe) stammen 
können. Ältere, mehr gelegentliche Befunde über die Förderung der 
Pollenkeimung durch Narbensekret oder durch Extrakte frischer Pflanzen- 
teile (vgl. z. B. Brink 1924, S. 285—286) können übergangen werden. 

a) Wirkung von Hefeextrakten. 

Brink (1924, S. 283) wies nach, daß das Pollenschlauchwachstum in künst- 
lichen Medien bei einer Reihe von Arten durch Zusatz von geringen Mengen eines 
gekochten, wässerigen Hefeauszuges ganz erheblich gefördert wird. Die in der Hefe 
enthaltenen wachstumsfördernden Substanzen sind also hitzebeständig. — Die 
keimungsfördernde Wirkung von Hefeextrakten ist von mehreren Forschern 
bestätigt worden, z. B. WADDINGTON 1929 bei Matthiola. In den eigenen Ver- 
suchen war dagegen bei Matthiola ein Einfluß von Hefeauszügen weder auf feuchtem 
Rohrzucker-Agar und Gelatine (1932, vgl. S. 307) noch bei ,,indirekter Wasser- 
aufnahme“ auf Gelatine (1933) zu bemerken. — Bei Männchen von Thalictrum 
polygamum konnte ich im Jahre 1931 durch Zusatz von Hefeextrakt auf Rohr- 
zuckeragar (1,5%iger Agar mit 10—20% Rohrzucker) eine Erhöhung des Keimungs- 
prozentes von etwa 20 auf etwa 80 sowie eine deutliche Verlängerung der Schläuche 
feststellen. Im Jahre 1932 wurde dagegen keine Förderung der Keimung bei 
Thalictrum polygamum und Th. dasycarpum beobachtet. — Es muß unentschieden 
bleiben, ob die bei beiden Pflanzen festgestellte wechselnde Wirksamkeit nur auf 
Unterschiede der verwendeten Bäckerhefen oder auch auf jahrweise verschiedene 
Ansprüche des Pollens (vgl. dazu unten S. 330) zurückzuführen ist. 


B) Wirkung von Dichtsaat und von Pollensekreten. 

Brink (1924) hat wohl als erster nachgewiesen, daß der Pollen ,,wachstums- 
fördernde Stoffe‘‘ an ein wasserhaltiges Substrat abgibt. Er (1924, S. 421) beob- 
achtete nämlich bei verschiedenen Pollensorten, daß zu mehreren zusammenliegende 
Pollenkörner längere Schläuche bilden als einzeln liegende. In genauen Versuchen 
wurde dann die Schlauchlänge von Körnern, die in Gruppen zu 4 ausgelegt wurden, 
mit der von einzeln ausgelegten verglichen. Im ersten Falle waren die Pollen- 
schläuche um 44,5% länger. ‘This increased growth is interpreted as the result 
of the more complete utilization by the groups, through the proximity of their 
members, of some diffusible growth-promoting substance or substances...” 

Eine Förderung der Pollenkeimung durch Dichtsaat ist später auch von anderen 
Untersuchern beobachtet worden (z. B. bei Corylus von ScHocH-BoDMERr 1936, 
S. 342); SCHMUCKER (1933, S. 643 und 1934, S. 265) fand allerdings bei Dichtsaat 
nur gelegentlich eine bessere Keimung. Bei Matthiola wird nicht nur das Pollen- 
schlauchwachstum gefördert, sondern auch der Keimungsprozentsatz erhöht. 

In besonderen Versuchen hat BRINK (1924, S. 423—424) festgestellt, daB keine 
Verlängerung der Pollenschiäuche eintritt, wenn man die Agarplatte vor der Kei- 
mung mit einem Brei zerquetschter Pollenkörner bestreicht. Daraus wird ge- 
schlossen, daß die „wachstumsfördernden Stoffe‘ nicht schon von den Pollen- 
körnern selbst, sondern erst von den wachsenden Pollenschläuchen abgegeben 
werden. Die angeführten Versuche können aber wegen der unzulänglichen Methodik, 
mit der z. B. eine bestimmte Dosierung nicht möglich ist, nicht als beweisend 
angesehen werden. Bei Matthiola jedenfalls geht aus den Versuchen mit Antheren- 
extrakten hervor, daß diese Substanzen schon in den Pollenkörnern enthalten sein 
müssen. 
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Ferner konnte Brink (1924, S. 424—425) wahrscheinlich machen, daß die 
Wirkung nicht auf einer Beschleunigung des Wachstums von Anfang an, sondern 
auf einer Verlangerung der Wachstumsperiode beruht. Daraus wird geschlossen, 
daB es sich um katalytisch wirkende Stoffe handeln muB. 

Die Bedeutung von Pollensekreten für die Keimung hat BRAnscHEıpr (1930) 
in umfangreichen Versuchen mit dem Pollen der verschiedensten Arten ermittelt. 
Untersucht wurde stets die Keimung in Rohrzuckerlôsung. Zunächst wurden die 
Ursachen für das häufig zu beobachtende Winden! und das gegenseitige Um- 
schlingen von Pollenschlauchen wahrscheinlich gemacht. Dieses nicht ganz normale 
Wachstum soll darauf beruhen, „daß vom wachsenden Schlauch, und zwar nur 
von seinem noch Plasma führenden Teil, Stoffe abgegeben werden, die auf die 
Spitze eines anderen oder auch desselben Schlauches in irgendeiner Weise per- 
meabilitätsändernd wirken“. Ferner wurde in Versuchen mit wässerigen Aus- 
zügen von Pollenkörnern und in „Kombinationskulturen‘‘ (Keimung zweier ver- 
schiedener Pollensorten in der gleichen Lösung) festgestellt, daß eine Pollensorte 
durch das Sekret einer anderen gefördert oder gehemmt werden kann. Diese Förde- 
rung bzw. Hemmung betrifft sowohl den Keimungsprozentsatz als auch das Schlauch- 
wachstum. Ob das Platzen der Pollenkörner verhindert wird, gibt der Verf. nicht 
an. Das Verhalten einer Pollensorte im eigenen Sekret wurde nur in einem Falle 
(Corylus Avellana, 8.390) untersucht: Bei Anhäufung eigener Stoffe fand eine 
Hemmung statt. — Aus den Versuchen wird geschlossen (S. 406): „Vom Pollenkorn 
werden beim Einbringen in ein wässeriges Milieu Stoffe abgegeben, die regulativen 
Wert für Keimung und Schlauchwachstum haben. Gewisse Mengen dieser Stoffe 
müssen sezerniert sein, bevor Keimung erfolgen kann.“ Im Anschluß an diese 
Feststellung weist der Verf. auf den auch aus unseren Versuchen mit Matthiola 
erschlossenen Zusammenhang zwischen Wassermenge und Konzentration von 
„keimungsfördernden Substanzen‘ hin (vgl. unten). 


y) Wirkung von Narben- und Griffelsekreten. 

BRANScHEIDT (1930) konnte in weiteren Versuchen feststellen, daß auch im 
Narbensekret Stoffe enthalten sind, die im gleichen Sinne auf die Keimung wirken 
wie die des Pollens. Im allgemeinen soll die fördernde Wirkung des Narben- 
sekretes stärker als die des Pollensekretes sein. In einzelnen Fällen konnten 
qualitative Unterschiede zwischen beiden, auch bei ein- und derselben Spezies, 
nachgewiesen werden. 

In sehr eingehenden Untersuchungen hat Yasupa (1934) bei Petunia „special 
substances‘ nachgewiesen, welche das Pollenschlauchwachstum im Griffel bei 
selbststerilen Verbindungen hemmen und bei selbstfertilen fördern sollen. Es 
konnte sehr wahrscheinlich gemacht werden, daß diese Stoffe im Fruchtknoten, 
und zwar in der Placenta, erzeugt werden und von dort in den Griffel und die 
Narbe gelangen. Die Wirkung des Narbensekretes auf die Pollenkeimung wurde 
auch in künstlicher Kultur untersucht (S. 11). In vitro wurde die Pollenkeimung — 
im Vergleich zu reinen Rohrzuckerlösungen — in selbstfertilen Kombinationen 
von Narbensekret und Pollen gefördert, in selbststerilen gehemmt. Die Förderung 
bzw. Hemmung bezieht sich sowohl auf den Keimungsprozentsatz als auch auf die 
Schlauchlänge. 

6) Wirkung von Bor. 

SCHMUCKER (1932, 1933) untersuchte die Pollenkeimung tropischer N ymphaea- 
Arten. In Wasser oder in Zuckerlösungen keimt der Pollen gar nicht oder nur 


1 Bei Matthiola wurde bei Kultur auf Gelatine bei ,,indirekter Wasseraufnahme“ 
stets ein etwas gewundenes, bei Kultur auf feuchtem Robrzuckeragar ein glattes 
Wachstum gefunden. Die Art des Pollenschlauchwachstums unter verschiedenen 
Bedingungen wurde aber nicht näher untersucht. 
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sehr schlecht, und die Körner bzw. Schläuche platzen nach kurzer Zeit. Gute 
Keimung und Schlauchbildung findet aber bei Zusatz von 0,01% Borsäure statt. 
Bemerkenswerterweise wurde gefunden, daß die Narbenflüssigkeit (,,Nektar“), 
in welcher die natürliche Keimung erfolgt und in der auch in vitro gute Keimung 
zu erhalten ist, Borsäure in etwa gleichem Prozentsatz enthält. 

SCHMUCKER (1934) ist weiterhin der Frage nachgegangen, ob auch bei anderen 
Arten Borsäure Einfluß auf die Pollenkeimung hat. Aber nur bei 10 von 40 ge- 
prüften Blütenpflanzen der verschiedensten Verwandtschaftskreise wurde die 
Keimung in Wasser oder in Zuckerlösung durch Borsäure gefördert. Bei keiner 
Art war die Borsäurewirkung ebenso stark wie bei Nymphaea. Untersucht wurde 
der Einfluß von 0,001% und 0,01% Borsäure. In manchen Fällen hat die zweite 
Konzentration eine größere Wirkung als die erste, in anderen ist 0,01% schon 
supraoptimal. 

Über das Wesen der Borsäurewirkung wurde folgendes ermittelt (1934). Bor- 
säure wirkt in einem sehr weiten p4-Bereich. Die Förderung besteht 1. in einer 
Erhöhung der Zahl der keimenden Körner, 2. in einer Beschleunigung und Förderung 

Pollenschlauchwachstums, 3. in einer Verminderung oder Beseitigung des 
Platzens. Für Nymphaea konnte gezeigt werden, daß die Borsäure dauernd ein- 
wirken muß, bei ihrer Entfernung aus dem Substrat tritt Wachstumshemmung 
oder Piatzen ein. ,,Die Borsäure wirkt also in ausgesprochenem Maße als Wachs- 
tumsanreger bzw. -regulator.‘‘ Der Verf. bezeichnet sie als einen „anorganischen 
Wuchsstoff“ und vermutet, daß sie unmittelbar in die Bildung der Membranen 

eingreift. Die Borsäure hat also eine sehr ähnliche Wirkung wie die ,,keimungs- 
fördernden Substanzen“ bei Matthiola. 





c) Über den Zusammenhang von absoluter Wassermenge 
und „keimungsfördernden Substanzen“. 


Durch den Nachweis von ,,keimungsférdernden Substanzen‘ in den 
Pollenkörnern wird es nun möglich, die oben (S. 316) aufgeworfene Frage 
nach der Abhängigkeit der Keimung von der absoluten Wassermenge 
zu beantworten. 

Auf Grund der Gesamtheit unserer Versuche bei Matthiola können 
wir annehmen, daß die bei vielen Pollensorten festgestellte ,,Schadlich- 
keit‘‘ größerer Wassermengen auf einer starken Auslaugung der Pollen- 
körner beruht, wodurch die Konzentration der ,,keimungsfürdernden 
Substanzen‘ im Medium zu gering wird. Einen Hinweis dafür läßt sich 
auch aus der folgenden Angabe von ScHocH-BoDMER (1936, S. 358) 
entnehmen. Im Anschluß an die Feststellung, daß die Pollenkörner 
von Corylus um so rascher absterben, je größere Wassermengen zu- 
gesetzt werden, schreibt die Verfasserin (S. 358): „Frischer, wenige 
Tage alter Pollen entleert seine löslichen Bestandteile übrigens langsamer 
als älterer Pollen.“ Daraus kann man schließen, daß frischer Pollen 
noch „keimungsfördernde Substanzen‘ in größerer Menge oder von 
stärkerem Wirkungsgrad enthält, so daß die Schädigung nicht so rasch 
eintritt. — Pollensorten, die nur in Gegenwart sehr geringer Wasser- 
mengen ungestört zu keimen vermögen, bedürfen also relativ hoher 
Konzentrationen von ,,keimungsférdernden Substanzen“. Bei den in 
flüssiger Lösung keimenden ist umgekehrt anzunehmen, daß sie nur 
sehr niedrige Konzentrationen brauchen. Es ist sogar wahrscheinlich, 
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daß für manche Pollenkörner die Anwesenheit größerer Wassermengen 
notwendig ist, um eine Anreicherung der Substanzen zu vermeiden, 
die ja offenbar hemmend auf die Keimung wirken. Für die Richtigkeit 
dieser Annahme sprechen eigene Erfahrungen mit Thalictrum-Pollen. 
Der Pollen der Männchen von Thalictrum polygamum und Th. dasy- 
carpum keimte bei ,,indirekter Wasseraufnahme“ auf Gelatine (Versuche 
von 1932) fast gar nicht, dagegen auf feuchtem Rohrzuckeragar (Ver- 
suche von 1931, vgl. Kumn 1933) meistens sehr gut. 

Diese Schlußfolgerungen dürften wohl ganz allgemein gültig sein 
und können folgendermaßen zusammengefaßt werden. Die Bedeutung 
der Wassermenge für die Pollenkeimung beruht darauf, daß die ,,keimungs- 
fördernden Substanzen‘ in einer bestimmten Konzentration vorhanden sein 
müssen, die bei den einzelnen Pollensorten verschieden hoch ist und dem- 
entsprechend bei Anwesenheit jeweils verschieden großer Wassermengen 
im Substrat erreicht sind. Zu der hier auf Grund von Versuchen mit 
„indirekter Wasseraufnahme“ entwickelten Vorstellung ist auch Bran- 
SCHEIDT (1930, S. 406) auf Grund von Versuchen mit ‚direkter Wasser- 
aufnahme‘ gekommen (vgl. oben). 


d) Zusammenfassende Besprechung über „keimungsfördernde 
Substanzen“. 


Es soll nun versucht werden, auf Grund der Literaturangaben und 
der Befunde bei Matthiola den derzeitigen Stand unserer Kenntnisse 
über Vorkommen, Wirkung und chemische Natur von ,,keimungsfér- 
dernden Substanzen“ zusammenzufassen. 


a) Vorkommen. 

Das Vorkommen von besonderen ,,keimungsférdernden Substanzen“ 
im Pollen ist von BRINK (1924) und BranscHErD (1930) für eine Reihe 
von Arten der verschiedensten Verwandtschaftskreise nachgewiesen 
oder zum mindesten wahrscheinlich gemacht worden und konnte für 
Matthiola bestätigt werden. Es ist wohl nicht daran zu zweifeln, daß 
alle Pollensorten solche Stoffe in größerer oder geringerer Menge enthalten. 

Substanzen von ähnlicher Wirkung sind offenbar auch in der Narbe 
bzw. im Griffel nach den Angaben von BRANSCHEIDT (1930), SCHMUCKER 
(1933) und Yasupa (1934) vorhanden. Als Bildungsort dieser Stoffe 
wurde für Petunia von YASUDA (1934) die Placenta des Fruchtknotens 
wahrscheinlich gemacht. 

Die von BRINK (1924) und anderen beobachtete fördernde Wirkung 
von Hefeextrakten auf die Pollenkeimung ist vielleicht auf die gleichen 
Substanzen zurückzuführen, welche im Pollen vorkommen. 

B) Wirkung. 

Die ,,keimungsférdernden Substanzen‘ sind in äußerst geringen 
Mengen wirksam, es scheint sich also um „Wirkstoffe‘‘ oder ,,Phyto- 
hormone“ zu handeln. Sie regen die Pollenkörner zur Keimung an, 

Planta Bd. 27. 23 
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verhindern das Platzen und férdern das Wachstum der Pollenschlauche. 
Offenbar handelt es sich dabei vor allem um eine Beeinflussung der 
Zellmembran ähnlich wie bei den das Streckungswachstum regulierenden 
Wuchsstoffen. Besonders bemerkenswert ist, daB in héheren Konzen- 
trationen die Keimung wahrscheinlich gehemmt wird. [Versuche mit 
Pollensekreten von BRANSCHEIDT (1930) bei Corylus, vgl. S. 325 und 
mit Antherenextrakten bei Matthiola, siehe S. 320.] — Es ist natürlich 
einstweilen unsicher, ob einerseits die verschiedenen Wirkungen (auf 
Keimung, Platzen und Schlauchwachstum), sowie andererseits Férderung 
und Hemmung auf ein und dieselben Stoffe zurückzuführen sind. 

y) Uber die Natur der Substanzen. 

In allen Fällen scheint es sich um Stoffe zu handeln, die in einem 
wässerigen Medium eine sehr hohe Wanderungsgeschwindigkeit zeigen. 
Darauf beruht die oben erörterte Abhängigkeit der Keimung von der 
absoluten Wassermenge: Bei Anwesenheit größerer oder geringerer 
Wassermengen im Substrat wird die optimale Konzentration an ,,kei- 
mungsfördernden Substanzen‘ unter- oder überschritten. 

Die wirksamen Bestandteile der Hefe (Brink 1924), des „Nektars“ 
tropischer Nymphaeaceen (SCHMUCKER 1932); der Narbensekrete von 
Petunia (Yasupa 1934) und der Antherenextrakte von Matthiola sind 
hitzebeständig. Wahrscheinlich gilt das auch für die von BRINK (1924) 
und von BRANSCHEIDT (1930) im Pollen nachgewiesenen Substanzen, 
die daraufhin nicht geprüft wurden. BRANSCHEIDT (1930) vermutet 
dagegen, daß außer Phosphatiden und Phytosterinen (S. 431) auch 
Diastase eine Hauptrolle bei der Regulierung der Keimung und des 
Schlauchwachstums spielt (S. 439). Wenn auch eine Förderung durch 
Diastase unzweifelhaft ist, so handelt es sich vielleicht doch um eine 
Wirkung ganz anderer Art (z. B. wird wahrscheinlich bei ,,empfind- 
lichen‘ Pollensorten das Platzen nicht vermieden). 

Für das Narbensekret (‚Nektar‘) tropischer N ymphaeaceen konnte 
SCHMUCKER (1933) Bor als den entscheidenden Faktor nachweisen. Doch 
liegt hier sicherlich ein Sonderfall vor, da bei anderen Blütenpflanzen 
Borsäure keinen oder nur geringeren Einfluß auf die Keimung hatte. — 
Bei Matthiola konnte die fördernde Wirkung des Antherenextraktes 
nicht oder nicht in einem auch annähernd entsprechendem Maße durch 
Hefeextrakt (S. 324), geringe Rohrzuckermengen (S. 322) oder Diastase 
(S. 323) ersetzt werden. 


Die Frage nach der chemischen Natur der „keimungsfördernden 
Substanzen“ ist also noch ganz ungeklärt. Andererseits sind in der 
Hefe und im Pollen sowohl „Streckungswuchsstoffe‘“ (Auxin-Gruppe), 
als auch „Teilungswuchsstoffe‘“‘ (Bios-Gruppe) nachgewiesen worden, 
ohne daß aber bisher ihr Einfluß auf die Pollenkeimung untersucht 
wurde. Das Vorkommen von ,,Wuchsstoffen“ in der Hefe ist allgemein 
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bekannt, die Angaben für Pollenkörner werden hier zusammenge- 
stellt. 

LarBacH (1932) und LarBAcH und Mascumann (1933) haben in Orchideen- 
Pollinien und im Pollen einiger weiterer Gattungen (Hibiscus, Anoda, Cucurbita) 
Stoffe nachgewiesen, welche Schwellungserscheinungen an den Gynostemien von 
Orchideen hervorrufen und das Streckungswachstum der Haferkoleoptile fördernd 
beeinflussen. Die wirksamen Substanzen sind hitzebeständig. Auf Grund der über- 
einstimmenden Löslichkeitsverhältnisse wird angenommen, daß ,,Pollenhormon‘ 
und Wuchsstoff der Haferkoleoptile chemisch identische oder ähnliche Substanzen 
sind. Später wurden von LAIBAcH und Meyer (1935) auch in „Staubgefäßen 
mit reifen Pollen“ von Zea Mays reichliche Wuchsstoffmengen festgestellt. Tx1- 
MANN und Went (1934, Tabelle 1) haben im Pollen einiger Arten große Mengen 
von Wuchsstoff gefunden. GRAZE und SCHLENKER (1936) konnten in Antheren- 
extrakten von Epilobium hirsutum mit dem üblichen Testverfahren an Hafer- 
koleoptilen Wuchsstoff nachweisen. Es konnte wahrscheinlich gemacht werden, 
daß er im wesentlichen im Pollen und nicht in der Antherenwand enthalten ist. 
Auszüge aus den fast völlig leeren Antheren eines Bastards ergaben nämlich keine 
oder nur sehr geringe Krümmungen (S. 694). — Kôez und HAAGEN-Smir (1936, 
S. 209) fanden im Roggenpollen große Mengen von ,, Biotin“, einem kristallier- 
baren Wuchsstoff aus der Bios-Gruppe. 

Es ist auch noch unsicher, ob die ,,keimungsférdernden Substanzen“ 
art- bzw. organspezifisch verschieden sind. Obwohl von BRANSCHEIDT 
(1930) nieht nur quantitative, sondern teilweise auch qualitative Unter- 
schiede in der Wirkung nachgewiesen wurden, könnte es sich doch stets 
um ein- und denselben Stoff handeln. Die verschiedene Wirkung kann 
nämlich darauf beruhen, daß nicht nur quantitative Unterschiede in 
der Produktion, sondern auch im Bedarf vorhanden sind. Verschieden- 
heiten im Bedarf gehen vielleicht auf Unterschiede in der Plastizität 
der Zellwand zurück. 

Auf Grund der Wirkungsweise ist es möglich, daß es sich bei den 
„keimungsfördernden ‚Substanzen um ‚„Wuchsstoffe‘‘, vielleicht sogar 
um Auxine, handelt. Eine Prüfung der ,,Wuchsstoff-Wirkung auf die 
Pollenkeimung wäre also dringend erwünscht. 


Weiterhin muß untersucht werden, in welcher Beziehung die in der 
Narbe bzw. im Griffel vorkommenden ,,keimungsférdernden Sub- 
stanzen“ zu denen im Pollen stehen. Diese Frage ist einmal von Be- 
deutung für das Problem der Selbststerilität. Nach Yasupa (1934) 
sollen dieselben Substanzen, welche in selbststerilen Verbindungen das 
Pollenschlauchwachstum hemmen, in selbstfertilen Kombinationen eine 
fördernde Wirkung haben. Danach würden bei der Erscheinung der 
Selbststerilität bzw. Selbstfertilität nur verschiedene Mengen ein und 
derselben Substanz, nicht qualitativ verschiedene Stoffe für Hemmung 
und Förderung im Spiele sei. Ein solches Verhalten erscheint in An- 
betracht der wahrscheinlich gemachten Hemmungswirkung größerer Kon- 
zentrationen der „keimungsfördernden Substanzen‘ (vgl. oben) durch- 
aus möglich, müßte aber in weiteren Versuchen sichergestellt werden. 

23* 
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Eine Untersuchung der im Andréceum und Gynäceum vorkommenden 
„keimungsfördernden Substanzen“ ist auch von Wichtigkeit für all- 
gemeine befruchtungsphysiologische Fragen. In diesem Zusammenhang 
sei auf folgende Beobachtungen hingewiesen. Wenn bei Matthiola nur 
wenige Samen gebildet werden, finden sich diese — entgegen der Er- 
wartung — vorwiegend in der unteren Hälfte des Fruchtknotens. Dieses 
Verhalten kann durch ein im Fruchtknoten von unten nach oben ab- 
nehmendes Konzentrationsgefälle von Stoffen erklärt werden, die — ent- 
sprechend dem von YASUDA (1934) bei Petunia erbrachten Nachweis — 
das Wachstum der Pollenschläuche beeinflussen und von den Samen- 
anlagen bzw. der Placenta abgegeben werden (KuHN 1937, S. 459—461). 
Man muß übrigens annehmen, daß die Samenanlagen bei Matthiola 
außerdem Substanzen ausscheiden, welche das Längenwachstum des 
Fruchtknotens regulieren. Das ist aus folgender Beobachtung (KUHN 
1937, S. 459) zu schließen: „Ein Längenwachstum der Fruchtknoten- 
wand erfolgt nur an den Stellen, wo Samen gebildet werden. Dabei 
löst ein in einer Schotenhälfte entstandener Samen ein Längenwachstum 
auch in der anderen aus. Je nach der Verteilung der Samen findet dem- 
gemäß ein gleichmäßiges oder ein auf bestimmte Regionen beschränktes 
Wachstum des Fruchtknotens statt. Es bleibt zu prüfen, ob es sich 
bei der Beeinflussung der Pollenschläuche und des Fruchtknotenwachs- 
tums durch die Samenanlagen um die Wirkung ein und derselben Sub- 
stanzen (Wuchsstoffe ?) handelt. 


6) Über die Abhängigkeit der Produktion ,,keimungsférdernder Sub- 
stanzen“ von äußeren Bedingungen. 

Zum Schluß soll noch kurz die sehr auffallende Beobachtung einer 
jahrweise wechselnden Wirkung der ,,keimungsférdernden Substanzen“ 
im Pollen von Matthiola besprochen werden. Aus der verschiedenen, 
für eine optimale Keimung erforderlichen Schichtdicke der Gelatine 
wurde geschlossen, daß die Quantität oder Wirksamkeit der ,,keimungs- 
fördernden Substanzen‘ im Jahre 1932 wesentlich größer war als in den 
beiden folgenden Jahren (S. 319). Da das gleiche Verhalten bei allen 
Individuen aus verschiedenen Sippen beobachtet wurde, kann es sich nur 
um den Einfluß äußerer Faktoren (klimatische Verschiedenheiten in den 
einzelnen Jahren?) handeln. — Ob sich die wechselnde Wirkung von 
Hefeextrakten auf die Pollenkeimung (vgl. S. 324) wenigstens teilweise 
ähnlich erklären läßt, muß dahingestellt bleiben. 

Eine Abhängigkeit der Produktion ,,keimungsfürdernder Substanzen“ 
von äußeren Bedingungen ist inzwischen auch von Yasupa (1934) 
nachgewiesen worden. Untersucht wurde der Einfluß verschiedener 
Faktoren auf die Produktion der „special substances‘, welche bei selbst- 
sterilen und selbstfertilen Verbindungen von Petunia das Pollenschlauch- 
wachstum im Griffel hemmen oder fördern (vgl. S. 325). Der Verfasser 
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konnte feststellen, daB bei niedriger Temperatur oder bei schlechtem 
vegetativem Wachstum infolge trockener Kultur die Menge bzw. die Wirk- 
samkeit dieser Substanzen abnimmt, so daB bei selbststerilen Pflanzen 
„Pseudofertilität‘‘ eintritt. 

Ähnliche Beobachtungen sind auch für Wuchsstoffe gemacht worden. 
W. A. ZIMMERMANN (1936) fand anläßlich einer Untersuchung der 
räumlichen und zeitlichen Verteilung des Wuchsstoffes bei Bäumen: 
, AuBere Einflüsse, die ein rascheres und intensiveres Austreiben bewirken 
(Temperatur, Licht, Befall durch Parasiten), kommen auch in einem 
entsprechend höheren Wuchsstoffgehalt zum Ausdruck.“ 


V. Zusammenfassung. 


1. Der Pollen von Maithiola keimt auf feuchten Substraten (Rohr- 
zucker-Agar und -Gelatine), also bei ‚direkter Wasseraufnahme‘, nur 
sehr unregelmäßig, ein großer Teil der Körner platzt. Das Platzen 
erfolgt innerhalb weiter Grenzen unabhängig vom osmotischen Wert 
des Mediums. Es wurde vielmehr gefunden, daß die Keimung um so 
besser wird, je geringer die absolute Wassermenge im Substrat ist. 

2. Bei ,,indirekter Wasseraufnahme‘‘ (Aussaat auf einem anfangs 
trockenen und dann im feuchten Raum quellenden Medium) nach RENNER 
(1919) und WALDERDORFF (1924) keimt trockener Pollen von Maithiola 
auf Gelatine neben etwa 2,5% Rohrzucker regelmäßig zu 90—95%. 
Platzende Pollenkörner fehlen fast ganz. 

3. Die in der Literatur vorliegenden Angaben über Pollensorten, 
die ebenfalls nur bei ,,indirekter Wasseraufnahme‘“ oder im Wasserdampf 
zu keimen vermögen, werden zusammengestellt (S. 313). Die Frage der 
Wasserdampfaufnahme (S. 314) und die Bedeutung der absoluten Wasser- 
menge für die Keimung (S.315) werden besprochen. Insbesondere wird 
die Frage nach der Schädlichkeit größerer Wassermengen aufgeworfen. 

4. Die Pollenkeimung bei Matthiola auf Gelatine nach dem Verfahren 
der „indirekten Wasseraufnahme‘“ ist abhängig von der Schichtdicke: 
bei dicker Schicht wurde fast 0, bei dünner nur am Rande und bei hauch- 
dünner fast in der ganzen Fläche gute Keimung erhalten. — Da sich eine 
deutliche Förderung der Keimung durch Dichtsaat beobachten ließ, 
wurde geschlossen, daß die Pollenkörner Stoffe an ein wäßriges Medium 
abgeben, die für eine ungestörte Keimung notwendig sind. Die Ab- 
hängigkeit der Keimung von der Schichtdicke muß darauf beruhen, daß 
die Konzentration von „keimungsfördernden Substanzen‘ in dicker Schicht 
nicht mehr ausreichend ist. Das konnte dadurch bewiesen werden, daß 
Zugabe von Antherenextrakt zum Substrat eine erhebliche Erhöhung 
des Keimungsprozentsatzes und eine VefgréBerung der Schlauchlänge 
bewirkt. Es kann angenommen werden, daß die wirksamen Substanzen 
des Antherenextraktes aus dem Pollen stammen. 
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5. Die ,,keimungsférdernden Substanzen‘ bei Matthiola verhindern 
das Platzen, erhöhen den Keimungsprozentsatz und wirken stark fördernd 
auf das Pollenschlauchwachstum ein. — Höhere Konzentrationen des 
Antherenextraktes wirken hemmend auf die Keimung. — Die ,,keimungs- 
fördernden Substanzen“ sind hitzebeständig. — Die fördernde Wirkung 
der Antherenextrakte konnte nicht oder nicht in einem auch nur an- 
nähernd entsprecherrdem Maße durch Hefeextrakt (S. 324), geringe 
Rohrzuckermengen (S. 322) oder Diastase (S. 323) ersetzt werden. 

6. Die bisher nicht geklärte Schädlichkeit größerer Wassermengen 
bei der Keimung vieler Pollensorten muß darauf beruhen, daß infolge 
starker Auslaugung der Pollenkörner die Konzentration der ,,keimungs- 
fördernden Substanzen“ im Medium zu gering wird. Ganz allgemein 
kann angenommen werden, daß die ,,keimungsférdernden Substanzen“ 
in einer bestimmten Konzentration vorhanden sein müssen, die bei den 
einzelnen Pollensorten verschieden hoch ist und dementsprechend bei 
Anwesenheit jeweils verschieden großer Wassermengen im Substrat 
erreicht wird. 

7. Die Literaturangaben über ,,keimungsférdernde Substanzen‘, 
die entweder aus den Pollenkörnern selbst oder aus anderen pflanzlichen 
Organen bzw. Organismen stammen können, werden angeführt (S. 324) 
und der Stand unserer Kenntnisse zusammenfassend dargestellt (S. 327). 
Es besteht die Möglichkeit, daß es sich um Wuchsstoffe im weiteren oder 
engeren Sinne handelt. Eine Prüfung der Wirkung der auch im Pollen 
nachgewiesenen ,, Wuchsstoffe‘* auf die Keimung ist dringend erwünscht. 
Auf die Bedeutung von vergleichenden Untersuchungen der ,,keimungs- 
fördernden Substanzen‘ im Andröceum und Gyndceum für das Problem 
der Selbststerilität und für allgemeine befruchtungsphysiologische Fragen 
wird hingewiesen (S. 329). 

8. Es konnte erschlossen werden, daß der Gehalt des Pollens an 
„keimungsfördernden Substanzen“ bei Matthiola in zwei aufeinander- 
folgenden Jahren sehr verschieden groß war (S. 319). Eine solche Ab- 
hängigkeit von äußeren Faktoren ist inzwischen auch für die Produktion 
von ähnlichen Stoffen sowie von Wuchsstoffen durch mehrere Autoren 
festgestellt worden (S. 330). 
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(Aus dem Pflanzenphysiologischen Laboratorium der Masaryk-Universitat, 
Brinn, CSR.) 


BODENDAMPFUNG UND VEGETATION. 


Von 


THEODOR MARTINEC. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 24. Juli 1937.) 


A. Der Begriff der Bodendämpfung. 

Der Zusammenhang zwischen der Vegetation und ihrem Standorte 
ist das grundlegende, aber auch das schwierigste Problem der Pflanzen- 
ôkologie. Die Pflanzenökologie unserer Zeit versucht es durch neue 
Methoden und Wege zu lösen: Als ein viele Eigentümlichkeiten der 
Vegetation hervorrufender Faktor wird bei diesen neueren Studien die 
aktuelle Bodenreaktion, das py des Bodens, angesehen. OLSEN (1923), 
ARRHENIUS (1926), Moore (1923), Satispury (1920), LunDEGÄRDH 
(1924, 1925) als die ersten und nach ihnen viele andere versuchten, 
die Beziehung zwischen dem pg des Bodens und zwischen der Vege- 
tation, eventuell auch dem py des Preßsaftes zu finden. Unzählige 
Messungen an verschiedenen Pflanzenarten und an ganzen Assoziationen 
wurden durchgeführt. Das gewünschte Ergebnis wurde jedoch nicht er- 
reicht, wie man den Arbeiten von CLEMENTS- WEAVER (1929), DEMIDENKO 
(1929), Doman (1927), CHopaT (1915, 1924), KozLowsKa (1928, 1933), 
Mevıus (1927), SNYDER (1935), VRBENSKY-Borısov (1929) und anderen 
entnehmen kann. Nur stellenweise ist die Verwendung des py des 
Bodens als eines ungefähren Klassifizierungsfaktors für den Vegeta- 
tionstypus gelungen. 

Dieses MiBlingen kann man auf mehrere Griinde zuriickfiihren: Einerseits 
stößt die Messung der wirklichen Bodenazidität auf Schwierigkeiten !, andererseits 
ist die Beziehung zwischen py des Bodens und der Pflanze gegenseitig und das py 
daher schwankend. Die Pflanzen verändern das p, ihrer Umgebung mehr oder 
weniger ?, je nach der Lage des Optimums ihrer Regulation auf der p,-Skala, wie 
Una (1928) für Sukkulenten, Kırıav und AntonıckY (1935) für Impatiens und 
RypAcex (1936) für Flechten bewiesen hatten. 


Dieses Regulationsvermögen der Pflanze (ULEHLA 1928) beeinflußt das py des 
Außenmediums in weitgehender, jedoch schwer übersehbarer Weise. So studierte z. B. 
Ryr4tek 1936 als Erster, wie sich die Regulationsfähigkeit der Flechte Parmelia 
physodes L. innerhalb eines längeren Zeitraumes, nämlich vom Monate Januar 
bis zum Juni, auf einem und demselben Standort ändert; er konnte feststellen, 
daß sie vom Winter zum Sommer abnimmt. Gleichzeitig ist sie aber auch täglichen 
Schwankungen unterworfen. In der Nacht oder in der Frühe reguliert die Flechte 
kräftiger als am Tage oder am Abend. 


1 Siehe ihre Besprechung in Urenza-Marrınec: 1937, Teil I, S. 102 f. 
2 Denny-YoupEN (1927), InsoLp (1929), Rosrys-Scorr (1925), Marrın (1928). 
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AuBer der Vegetation selbst beteiligen sich noch andere Faktoren des Standortes 
an der Veränderung der aktuellen Bodenaziditat je nach der Tages- und Jahreszeit. 
Die Warme, die Feuchtigkeit, die Exposition, die im Boden enthaltenen Bakterien 
sowie eine groBe Anzahl anderer Faktoren haben einen betrachtlichen Anteil an 
diesen ständigen Schwankungen (FEHER-KiszELy 1932; JORGENSEN 1935; NEHRING 
1934; SmoLik 1936; WLODEK-STRZEMIENSKI 1925). 

Der Zustand des Bodens, der durch die aktuelle Reaktion ausgedriickt werden 
sollte, wird ferner dadurch kompliziert, daB alle Faktoren voneinander abhängen. 
Sie befinden sich in einer Art dynamischen Gleichgewichtes, dessen schwankenden 
augenblicklichen Wert das py besten Falles vorstellt. Infolgedessen muß sich bei 
irgendeiner Störung das p, des Bodens verändern. Man sollte daher das augenblick- 
lich gemessene py des Bodens gar nicht Reaktion nennen. Dieser Wert stellt vielmehr 
eine Angabe über jenes Gleichgewicht vor, welches sich einstellt, wenn sämtliche 
im Boden verlaufende Reaktionen bis zum augenblicklichen Zustand oder Grade 
abgelaufen sind (ULEHLA-MARTINEC 1937, I). 

Aus den angeführten Tatsachen ersehen wir, daß uns das im Boden 
augenblicklich gemessene py wenig über den Boden selbst und natürlich 
noch weniger über seine Beziehung zur Vegetation im allgemeinen zu 
sagen imstande ist. 

Aus diesem Grunde haben auch mehrere Autoren nach anderen Werten gefahndet, 
die die Bodenreaktivität besser wiedergeben könnten. Eine Richtung hatte sich zum 
Studium der hydrolytischen, der Austausch, der aktiven Azidität und anderer 
Aziditätsformen des Bodens gewendet, eine andere aber bevorzugte das Studium 
des Pufferungsvermögens des Bodens (Literaturverzeichnis darüber Karren 1929, 
Askınası 1933). 

Als unmittelbare Folge ergibt sich ferner, daß das py des Bodens 
als Resultante aus mehreren Vorgängen nicht in einer einfachen Beziehung 
zu irgendeiner Komponente stehen muß. Es könnte also leicht ein Fall 
eintreten, daß das pq nicht die wahren im Boden sich abspielenden 


Vorgänge wiedergibt, deren Gesamtheit ULEHLA-MARTINEcC (1937) als 
Bodenreaktivität bezeichnet und methodologisch untersucht haben. 
Beim Studium der Bodenreaktivität mittelst des Pufferungsver- 
mögens haben jedoch die meisten Autoren einen wichtigen Faktor, nämlich 
den Zeitfaktor, nicht in Betracht gezogen. 
Das gilt von allen auf diesem Gebiete eingeführten Methoden zur Messung der 
Pufferung des Bodens mittels Titrationskurven, z. B. auch von der allgemein üblichen 


JEnsenschen Methode (JENSEN 1924). ULEHLA und MARTINEC (1937) haben diese 
Methoden einer Kritik unterzogen und eine Reihe von neuen Methoden geprüft, 
mittels deren verschiedene Seiten des Pufferungsvermögens eines Bodens quanti- 
tativ und in zeitlicher Abwickelung verfolgt werden können. 

Für eine ausführliche Beschreibung dieser Methoden und deren Kritik muß 
auf die Originalarbeiten! hingewiesen werden. Die in dieser Abhandlung angewandte 
Teilmethode wird weiter unten beschrieben. 


Es soll hier nur erwähnt werden, daß durch den Zeitfaktor der Boden 
bzw. dessen Infusion sich von einem homogenen Medium, also z. B. von 
einem natürlichen Wasser prinzipiell unterscheidet. Während beim 


1 ÜLEHLA u. MARTINEC (1937 I—III). 
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Studium des Pufferungsvermögens eines natürlichen Wassers eine bzw. 


zwei schnell ausgeführte Titrationskurven ausreichen (ULEHLA 1936), gilt 
es nicht für die Elektrotitration einer Bodeninfusion. Der ineiner wäßrigen 
Lösung vorhandene Puffer reagiert mit der zugefügten Säure oder Lauge 
momentan. Dasselbe gilt zwar auch von einer Bodensuspension, jedoch 
wird durch die bei der Pufferaktion hervorgerufene Änderung im Boden 
ein zweiter, viel langsamer verlaufender Vorgang aktiviert, mittels dessen 
der Boden durch die freiwerdenden Reserven (ob chemischer oder physi- 
kalisch-chemischer Art, z. B. durch Adsorption, mag vorläufig dahinge- 
stellt bleiben) bemüht wird, die bereits eingetretene Verschiebung der 
aktuellen Reaktion wieder rückgängig zu machen. Man hat also im Falle 
eines Bodens zwei Vorgänge zu unterscheiden: 1. Die eigentliche, momen- 
tan wirksame und jeglicher Änderung des py sich widersetzende Puffe- 
rung; 2. die langsam verlaufende Regulation oder Dämpfung, deren Auf- 
gabe es ist, die bereits eingetretene py-Veränderung wieder auszugleichen. 

Während nun die augenblicklich einsetzende Pufferung mittels Schnelltitration 
ermittelt werden kann, muß zwecks Studiums der langsam verlaufenden Regulation 
eine Reihe von Zeittitrationen vorgenommen werden, die eine Anzahl von Zeit- 
titrationskurven ergeben. Bei der Schnelltitration mißt man diejenigen p,,-Ver- 
änderungen einer einzigen Probe, die in dieser nacheinander infolge stufenweiser 
Zugabe von Säure oder Lauge hervorgerufen werden. Die Daner der Titration wird 
möglichst beschleunigt und standardisiert. Bei der Zeittitration bereitet man 
dagegen eine Reihe von identischen Proben, setzt die Titrierflüssigkeit möglichst 
auf einmal, jedoch in einer von Probe zu Probe abgestuften Menge zu und mißt 
dann von Zeit zu Zeit das in allen Proben derzeit herrschende py. Gerade diese 


beiden Möglichkeiten haben ÜLzHLA und Martinec (1937 I—III) ausgenützt, um 
zwischen dem Pufferungsvermögen und dem Dämpfungsvermögen des Bodens zu 
unterscheiden. 

Diese Begriffsscheidung ist neu. Die meisten Forscher benützten die 
beiden Ausdrücke als gleichbedeutend. Auch haben die meisten tatsäch- 
lich nur irgendeine Stufe der Bodendämpfung gemessen, indem sie die 
Bodenpufferung zu messen glaubten !. 

Erst das Zeittitrationskurvensystem bietet eine Grundlage, um über 
die Beziehungen zwischen der Vegetation und der Bodenreaktivität zu 
einer analogen Erkenntnis zu gelangen, zu der man beim Studium der 
Schnelltitrationskurven von Gewässern in bezug auf die Wasserflora 


(ULeuLa 1936) gelangt war. 


Dort hat man festgestellt, daß die Gewässer mit geringem Pufferungsvermögen 
unter Umständen eine bedeutend bessere Umgebung für die Organismen vorstellen 
können als solche mit einem großen Pufferungsvermögen, da dort der Organismus 
verhältnismäßig leicht die fremde Umgebung in eine ihm am besten entsprechende 
umändern kann (MARTINEC und RyPACEK 1936). Dasselbe gilt für jeden Boden. 
Ebensowenig wie in einem natürlichen Gewässer ist da das augenblicklich gemessene 


1 Vergleiche darüber insbesondere ALJAMOWSKI (1936), ARRHENIUS (1926), 
Bear (1917), JENSEN (1924), Kappen (1929, 1931), MarwaLD (1928), MAUTNER 
(1934), Noväk, KrLıka und Kavına (1935), STELMACH (1926) und Wizenzr (1931). 
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oder, wie es ÜLEHLA-MARTINzc 1937 genannt haben, das Ausgangs-p,, von Bedeutung. 
Eine richtigere Bewertung der gegenseitigen Beziehung zwischen der Pflanze und 
dem Wasser ermöglicht schon dasjenige py des Wassers, welches dem Inflektions- 
punkte der Titrationskurve entspricht, und welches ULEHLA (1936) als Pufferzahl des 
Wassers bezeichnet. 

Im Boden kommt außer der Pufferzahl noch eine Reihe von Regulationszahlen 
in Betracht, deren jede durch den Inflektionspunkt der zu einem gewählten Zeit- 
intervalle ermittelten Zeittitrationskurve dargestellt wird. Als Ordinaten gegen die 
zugehörige Zeit der Säure- oder Laugeeinwirkung aufgetragen, ergeben die ver- 
schiedenen Regulationszahlen eine Kurve, die einem Gleichgewichte zustrebt. 
Erst einer mathematischen Auswertung dieser Kurve könnte man die typische 
Regulationszahl der betreffenden Bodenart entnehmen. Dieses Verfahren wird aber 
durch verschiedene Umstände erschwert, deren einer der ist, daß die Zeittitrations- 
kurven der Böden nicht immer einfach verlaufen. Sie weisen oft statt einer mehrere 
Regulationszonen auf (s. unten). Es ist infolgedessen derzeit leichter, für die Böden 
die Länge der Regulationszone zu messen (s. unten) und diese als Maßstab des 
Regulationsvermögens zu benützen. 

Schließlich hat man zu bedenken, daß nach RypAGEK (1936) und 
MARTINEC-RYPÂGEK (1936) die Pflanze in einer ähnlichen Weise das 
Außenmedium zu verändern bestrebt ist, wie es vom Boden gilt. Und zwar 
reguliert die Pflanze das Außenmedium am kräftigsten bei jenem pg, 
das dem Inflektionspunkte der Endregulationskurve des Pflanzengewebes 
entspricht. Wir können dieses py als die Regulationshöhe der Pflanze 
bezeichnen. Vergleicht man diese Tatsache mit der soeben besprochenen 
Regulationstendenz des Bodens, so leuchtet ein, daß, soll der Boden der 
Pflanze zukömmlich sein, das augenblickliche oder Ausgangs-py des 
Bodens von der typischen Regulationszahl um so weniger abweichen darf, 
je kräftiger der Boden reguliert. Einen Boden mit geringem Regulations- 
vermögen bildet die Pflanze verhältnismäßig leicht zu ihrem optimalen 
Pa. zu eigener Regulationshöhe um; einen Boden mit großem Regula- 
tionsvermögen umzuändern, ist jedoch sehr hinderlich. Auf einem gut 
regulierenden Boden können also nur solche Pflanzen gedeihen, deren 
Regulationshöhe mit der Regulationszahl des Bodens fast zusammenfällt, 
auf einem schlecht regulierendem Boden ist eine Möglichkeit von sehr 


gemischter Ansiedlung gegeben. 


B. Material. 
Ich habe meine Vergleiche zwischen Vegetationstypus und Bodenregu- 
lation am Gipfel des Maly Rozsutec (1256 m über dem Meeresspiegel) im 
Gebirge der Kleinen Fatra in der Nordwest-Slovakei vorgenommen. 


Die Stelle wurde deshalb gewählt, weil der Gipfel des Maly Rozsutec eine 
abgeschlossene ökologische Einheit bildet. Auf einer verhältnismäßig kleinen 
Fläche können wir da alle ökologischen Faktoren als ständig und an ihrer jeweiligen 
Stelle als praktisch gleichmäßig betrachten, so daß allfällige Höhenunterschiede, 
Unterschiede in der Feuchtigkeit, der Exposition und dergleichen mehr von vorn- 
herein als konstant angesehen werden können. Dementsprechend kann man es 
vor allem der Änderung der Bodenregulation zuschreiben, falls sich stellenweise 
verschiedene Pflanzen ansiedeln. 
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Um dies zu priifen, entnahm ich direkt am Gipfel in einem einige 
Meter betragenden Umkreise um eine von Hirten im Knieholz angelegte 
ältere Brandstelle herum mehrere Bodenmuster aus der Rhizosphäre ver- 
schiedener Pflanzenbestände, und zwar Nr. 101: exponierte Stelle direkt 
am Gipfel ohne Vegetation; Nr. 102: 3 m nördlich direkt aus der Mitte 
der Brandstelle; Nr. 103: weitere 2 m nördlich unter zusammenhängendem 
Wuchs von Sesleria calcarea; Nr. 104: zwischen 102—103 unter dem 
verbrannten Knieholz, jetzt mit frischem Anfluge, in welchem Urtica 
dioica vorherrscht, bedeckt; Nr. 106: etwa 8 m nördlich aus einer mehr 
zusammenhangenden Decke von Vaccinium; Nr. 107: direkt am Gipfel 
unter einem Rasen von Dryas octopetala ; Nr. 108: etwa 5 m westlich vom 
Gipfel unter reiner Vegetation von Sesleria calcarea und vereinzeltem 
Knieholz; Nr. 111: östlich vom Gipfel, reine Vegetation von Knieholz. 


C. Methodik. 


Die Muster wurden am 20. 6. 36 in einer Menge von ungefähr je 1 kg 
entnommen. Ins Laboratorium gebracht, wurden sie in einem Thermo- 
staten bei 0° C bis zur Messung aufbewahrt. Vor der Messung wurden sie 


nach der bei ULEHLA-MARTINEC (1937, I) beschriebenen Art vorbehandelt. 


Zuerst wurden sie bei 20° C bis zum konstanten Gewicht getrocknet. Dann 
wurden sie mit einem Sieb vom Maschendurchmesser 0,1 cm durchgesiebt 1, Von 
der so zubereiteten Bodenfraktion jeden Bodenmusters wurde eine Reihe von Por- 
tionen von je 2 g abgewogen und in Bechergläser von 150 ccm Inhalt geschüttet. 
Daselbst wurden die Portionen mit je 10 ccm destillierten Wassers überschüttet, 
so daß das Verhältnis von Boden : Wasser = 1:5 betrug. Die Suspensionen 
wurden während einer Stunde durchgeschüttelt und dann im Thermostaten bei 
20°C 24 Stunden lang stehen gelassen. Zur Messung wurde immer nur ein Boden- 
muster vorbereitet. Es gelangte zur gleichzeitigen Messung in 9—16 identischen 
Proben zu je 2g in der Form von wäßrigen Suspensionen und in ebensoviel Becher- 
gläsern verteilt. 

Zu sämtlichen Bechergläsern wurde auf einmal normale Salzsäure zugefügt, 
und zwar mit steigender Menge von Becherglas zu Becherglas. Die Gaben waren 
je um 0,5 cem abgestuft. Mit Hilfe einer Chinhydronelektrode wurde dann in 
Zeitintervallen von 30 Min., 1, 2, 4, 8, 24 und 48 Stunden in allen Bechergläsern 
das py gemessen. Die Messungen wurden bei konstanter Temperatur von 20°C 
und unter ständigem automatischen und gleichmäßigen Rühren im Stickstoff- 
strome vorgenommen, wobei eine Meßdauer von 30 Sek. genau eingehalten wurde. 
Näheres über den Meßapparat s. ULEHLA-MARTINEC (1937 II) und die Abbildung 
daselbst. 


Die gewonnenen Daten wurden zunächst in der Form von Zeittitra- 
tionskurven (ULEHLA-MARTINEc 1937 II) dargestellt. Als Beispiel für 
dieses Verfahren soll Abb. 1 dienen, welche Zeittitrationskurven für das 
Bodenmuster Nr. 107 wiedergibt. Dieses Muster wurde als ein vergleichs- 
weise einfacher Fall gewählt. Der Boden ist ein verhältnismäßig homo- 
gener Wurzelhumus auf Kalkunterlage. 


1 Die Begründung dieser standardisierten Korngröße wird eine zum Druck vor- 
bereitete Publikation RyPpACEkK-MarTINEC enthalten. 
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Man ersieht aus Abb. 1, daB bei der Darstellung des Zeittitrationskurvensystems 
die Zeit der Säureeinwirkung von Kurve zu Kurve variiert, innerhalb einer Kurve 
aber konstant bleibt. Sie ist bei jeder Kurve angemerkt. Die in Intervallen von 
30 Min., 1, 2, 4, 8, 24, 48 Stunden gewonnenen Kurven sind alle untereinander ver- 
wandt. Die Unterschiede lassen erkennen, daB, je langer die Säureeinwirkung dauert, 
die Tendenz des Bodens, zum urspriinglichen Zustand zuriickzukehren, um so wirk- 
samer wird. Das Zeittitrationskurvensystem ist also ein Ausdruck der Bodenregu- 
lation. Die in kürzeren Zeitabschnitten gewonnenen Kurven weisen eine einfache 
Regulationszone auf, wodurch ihr 
Verlauf den Titrationskurven von 8 T T T T 
Gewässern sehr ähnlich ausfällt. 
Bei längerer Einwirkung der Säure 
zerfällt diese Zone manchmal, je- 
doch nicht im gewählten Beispiele, 
in Teilzonen, wodurch der Kurven- 
verlauf wellenartig wird. In einem 
solchen Falle wird die Bodenregu- 
lation offensichtlich nicht durch 
eine einzige Verbindung oder Sy- 
stem, sondern durch einen Kom- 
plex von Regulatoren besorgt, 
welche sich in zeitlicher Folge und 
mit verschiedener Geschwindigkeit 
entfalten. Der Zusammenhang des 
Kurvenverlaufes mit der chemi- 
schen Zusammensetzung wird an 
anderer Stelle erértert werden. 


Wie bereits angedeutet, 
gleichen die Zeittitrationskur- 
ven von Béden bei kurzen 


Zeitintervallen den Titrations- Abb. 1. Zeittitrationskurven des Bodenmusters 


kurven von Gewässern. Bei Nr. 107 mit Salzsäure. Dauer der Säureeinwir- 
F ; kung in Stunden ist bei jeder Kurve angemerkt. 
der Auswertung der Titrations- Grenzen der Dämpfungszonen mit Pfeil be- 


ässe à zeichnet. Die zwecks Bestimmung der Dämpfungs- 
kurven von Gew rn benützte flächen gezogene Gerade in der Höhe der bio- 


ULEHLA 1936 die Länge der logischen Grenze von py 3 gestrichelt gezeichnet. 
Pufferzone als Maßeinheit. Bei 
den Zeittitrationskurven der Böden kann ebenfalls die Länge der Regu- 
lationskurve als Vergleichsmaßstab angewandt werden. Diese Länge 
ändert sich aber mit der Dauer der Säureeinwirkung. Auch Abb. 1 
gibt ein Beispiel dafür. Man muß also nicht eine, sondern so viele 
Regulationszonen ausmessen, wie viele Zeittitrationskurven vorliegen. 
Um die Länge der Regulationszone zu finden, bestimmte ULzura 1936 ihre 
Grenzen durch Punkte, deren Tangente 45° beträgt. Da diese Punkte je nach dem 
gewählten Maßstabe variieren, müssen die Zeittitrationskurven immer in einem 
und demselben Maßstabe dargestellt werden, sonst würden die Daten unvergleichbar. 


In unserem Beispiel der Abb. 1 sind die Grenzpunkte der Regulationszonen mit 
Pfeilen bezeichnet. Werden ihre Abszissen subtrahiert, so erhält man den Wert 


u = X,—X,, den ÜLenLA 1936 bei den Titrationskurven der Gewässer als relative 
Pufferung bezeichnet hatte. 
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Analog kann man für jedes Bodenmuster eine Reihe von relativen Dämpfungen, 
ee nn verbrauchter Salzsäure ausgedrückt, aus den Zeittitrationskurven 
a n. 

Für die Rozsutec-Béden sind die relativen Dämpfungen, also die 
Längen der Regulationszonen, in der Tabelle 2 angeführt. 

Diese Werte kann man wiederum graphisch auftragen, und zwar als 
Ordinaten gegen die zugehörige Zeit der Säureeinwirkung als Abszisse. 
Auf diese Weise erhält man für jedes Bodenmuster eine einzige typische 
Kurve, die Zeitregulationszonen- oder die Zeitdämpfungszonenkurve. 
Diese zeigt, wie sich die Länge der Regulationszone mit der Zeit der Säure- 
einwirkung verändert. In Abb. 2 ist beispielsweise diese Kurve für das 
Bodenmuster 107 dargestellt. Man kann aus der Kurve durch Extra- 
polation ablesen, zu etwa welcher Zeit der Säureeinfluß praktisch völlig 
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Abb. 2. Zeitdämpfungszonenkurve des Bodenmusters Nr. 107. X-Achse gleich Dauer 
der Säureeinwirkung. Y-Achse stellt die Lange der Dämpfungszonen, aus Abb. 1 abgelesen 
und in Normalität der Säure ausgedriickt, dar. 








gedämpft ist. Sie ist also der wahre Ausdruck der Regulationsgeschwindig- 
keit der betreffenden Bodenart. Uberdies sagt sie auch iiber die Regula- 
tionskapazität aus, indem sie von Bodenmuster zu Bodenmuster einem 
verschieden hoch gelegenen Maximum zustrebt 1. 

Es gibt noch einen anderen Weg, um durch die Zeittitrationskurven 
einen Einblick in das Regulationsvermégen der betreffenden Bodenart 
zu gewinnen. Man kann nämlich die Größe der Flächen vergleichen, 
welche durch die Zeittitrationskurven einerseits, durch die Y-Achse und 
durch eine in der Höhe von py 3 der X-Achse parallel verlaufende Ge- 
rade andererseits begrenzt sind. 


Diese Flächen können mittels der Wägemethode in Quadratzentimeter be- 


stimmt werden. Dieses Verfahren haben ULEHLA-Martinxc (1937, III) in Erweite- 
rung der JEnsenschen Methode vorgeschlagen. Die Höhe von p, 3 haben sie des- 
wegen gewählt, weil sie fanden, daß p, 3 nicht nur die untere biologische Grenze 
darstellt, sondern daß mit diesem p, beginnend auch der Boden irreversible Ver- 
änderungen erfährt. Ein ähnliches Verfahren hat als Erster JENSEN 1924 ange- 
wandt mit dem Unterschiede, daß er als Begrenzungslinien des Flächenmaßes statt 
der Y-Achse die Titrationskurve des Meersandes und statt der py 3-Geraden eine 
zur Y-Achse willkürlich parallele beniitzte. Außer diesem Unterschiede besteht 


1 Im Falle mehrerer Regulationszonen habe ich vorläufig die gesamte Länge 
innerhalb der extremen Grenzen gemessen. 
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aber zwischen seiner und der vorliegenden Methode ein gewichtiger Unterschied 
darin, daB JENSEN fiir eine einzelne Bodenart nur eine einzelne Flache bestimmt, die 
einer Einwirkungszeit der Säure oder Lauge von 24 Stunden entspricht. 
ÜLEHLA und Marrınec (1937, III) haben darauf hingewiesen, daß, wenn 
man die JENSENschen Flächen so oft bestimmt, wie Zeittitrationskurven 
vorliegen, und die gewonnenen Daten graphisch in zeitlicher Abhängigkeit 
aufträgt, man eine Kurve erhält, deren Verlauf annähernd einer log- 
arithmischen oder einer Kettenkurve ähnelt (vgl. ULEHLA-MARTINEC 
1937, III, Kurve 5a, b, S. 181). Diese Kurve, die Zeitdämpfungsflächen- 
kurve, besagt ebenso wie die Zeitdämpfungszonenkurve, daß die Regula- 
tion, deren Ausdruck in jedem Augenblicke die betreffende Fläche dar- 
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Abb. 3. Zeitdämpfungsflächenkurve des Bodenmusters Nr. 107. Die X-Achse stellt die 
Zeit der Säureeinwirkung in Stunden, die Y-Achse die Dämpfungsflächen, aus Abb. 1 
abgelesen und in Quadratzentimetern ausgedrückt, dar. 





stellt, einem Gleichgewichtszustande zustrebt. Die von JENSEN ge- 
messenen Werte besagen insofern wenig, als sie fiir jedes Bodenmuster 
nur einen Punkt auf dieser Kurve darstellen, und zwar einen Punkt, der 
beliebig von dem wahren Gleichgewichte entfernt liegt. Das Gleichgewicht 
wird nämlich erst sehr spät, nach einigen Tagen, ja unter Umständen 
Wochen erreicht. Die Geschwindigkeit aber, mit der die Flächenkurven 
dem Gleichgewichte zustreben, ist ferner für jede Bodenart spezifisch !. 

In Abb. 3 ist eine der Zeitdämpfungsflächenkurven, und zwar wiederum 
die den Boden Nr. 107 charakterisierende, als Beispiel ausgeführt. Ver- 
gleicht man diese Kurve mit der in Abb. 2 dargestellten Zeitdämpfungs- 
zonenkurve, so sieht man, daß beide Kurven einander prinzipiell gleichen. 
Es wird also durch die Flächenmethode tatsächlich derselbe Vorgang 
aufgedeckt und ausgedrückt, der mittels der Zonenmethode zur Dar- 
stellung gelangt. Durch die Zeitdämpfungsflächenkurve ist die Möglichkeit 


1 Wenn also JENSEN immer nur eine Fläche zu einem Intervalle von 24 Stunden 
bestimmt, erhält er Befunde, die sich von Boden zu Boden gar nicht vergleichen 


lassen! 
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gegeben, einzelne Bodenarten, selbst solche, welche in ihrem Regula- 
tionsvermögen stark voneinander abweichen, untereinander zu ver- 


gleichen. 

Will man die beiden soeben beschriebenen Methoden der Klassifika- 
tion der Bodentypen heranziehen, so erscheint es ratsam, für verwandte 
Bodenarten die Länge der Regulationszone, also die Zeitdämpfungszonen- 
kurven, für stark voneinander abweichende Bodenarten aber die Zeit- 
dämpfungsflächenkurven als Maßeinheit zu benützen. 


D. Ergebnisse. 
Mittels der beiden soeben beschriebenen Methoden habe ich sämtliche 
Zeittitrationskurven aller Bodenmuster, die der obenerwähnten Stelle 
am Gipfel vom Maly Rozsutec entnommen waren, bearbeitet. Die Daten 
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Abb. 4. Zeitdämpfungszonenkurven aller untersuchten Bodenmuster. 


für Zeittitrationskurven sämtlicher untersuchten Bodenmuster sind in 
Tabelle I enthalten. Die aus den Zeittitrationskurven abgelesenen Längen 
der Dämpfungszonen enthält Tabelle 2, die Regulationsflächen, aus den- 
selben Zeittitrationskurven ausgemessen, sind endlich in Tabelle 3 an- 
geführt. Es ergibt sich, daß jedes Bodenmuster auf seine besondere Art 
dem durch Säurezugabe veränderten Pufferungsgrade ihrer Infusion 
entgegenwirkt, daß also jeder durch eine bestimmte Pflanzenart besiedelte 
Boden die hervorgerufene py-Veränderung des Bodenwassers auf eine andere 
Art dämpft oder reguliert. Das ist besonders aus den Abb. 4 und 5 ersicht- 
lich. In Abb. 4 sind die Zeitdämpfungszonenkurven, in Abb. 5 dagegen 
die Zeitdämpfungsflächenkurven für sämtliche gesammelten Bodenmuster 
dargestellt. 

Was zunächst die Zeitdämpfungszonenkurven anbelangt, so kann 
man aus Abb. 4 ersehen, daß sie nicht immer so einfach verlaufen wie 
die in Abb. 2 als Beispiel angeführte Kurve für Bodenmuster Nr. 107. 
Vielmehr verraten mehrere dieser Kurven durch ihren Verlauf, daß die 
Bodenregulation ein zusammengesetzter, stufenweiser verlaufender Vor- 
gang ist. Die Kurven für Bodenmuster Nr. 111 und 101 sind beste Beispiele 
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dieser stufenweisen Regulation. Inwiefern hier der Karbonatpuffer, 
inwiefern organische Puffersysteme oder Oberflächenvorgänge an pepti- 
sierten Bodenpartikelchen im Spiele sind, läßt sich augenblicklich noch 
nicht mit Bestimmtheit entscheiden und bildet den Gegenstand weiteren 


Studiums im Institute Prof. Utenias. Hier sei nur hervorgehoben, daB 
diese zeitlichen Unterschiede des Regulationsvorganges zwischen einzelnen 


Tabelle 1. Zeittitrationen. 


Daten fiir Zeittitrationskurven : 

I Kubikzentimeter n HCl, die zu einem Becherglase, 2g Boden in 150 ccm 
dest. H,O enthaltend, zugegeben wurden. In einzelnen Versuchen wurden 9 bis 
16 Muster in ebensoviel Bechergläsern angewandt, je nach der Regulationsstärke 
des Bodenmusters. 

II Die nach der Säurezugabe im Becherglase theoretisch herrschende Normalitat 
der Säure. 

III Die nach Säurezugabe in den Bechergläsern Zeit zur Zeit gemessene aktuelle 
Reaktion. 






































I II . III 
ccm normal Pu nach Stunden 
n HCl n HCl 05 | 1 | 2 | « | s | =|] « 
Bodenmuster Nr. 101, Ausgangs-p, = 7,66 
0,00 0,000 7,66 7,66 7,66 7,66 7,66 7,66 7,66 
0,50 0,0476 4,20 5,42 5,77 5,85 6,17 6,55 6,79 
1,00 0,0909 3,08 5,07 5,51 5,68 5,91 6,46 6,72 
1,50 0,134 2,36 4,64 5,24 5,52 5,68 6,37 6,69 
2,00 0,1666 4,29 4,90 5,35 5,45 6,20 6,46 
2,50 0,200 3,90 4,76 5,07 5,42 6,03 6,36 
3,00 0,235 3,69 4,69 4,98 5,38 5,94 6,30 
3,50 0,2585 3,62 4,59 4,90 5,33 5,87 6,27 
4,00 0,2845 3,45 4,50 4,78 5,31 5,77 6,20 
4,50 0,3105 2,52 4,29 4,69 5,17 5,68 6,17 
5,00 0,3323 3,60 4,64 5,12 5,59 6,04 
6,00 0,375 2,70 4,52 4,84 5,47 5,94 
7,00 0,412 2,11 3,00 3,72 5,42 5,75 
10,00 0,5 2,73 4,20 4,90 
11,00 0,524 3,08 3,60 
Bodenmuster Nr. 102, Ausgangs-py = 7,90 
0,00 0,000 7,90 7,90 7,90 7,90 7,90 7,90 7,90 
0,50 0,0476 4,39 4,47 5,94 6,11 6,15 6,50 6,72 
1,00 0,0909 3,34 4,72 5,33 5,75 5,80 6,34 6,63 
1,50 0,134 2,73 4,24 5,07 5,50 5,68 6,17 6,43 
2,00 0,1666 2,11 3,86 4,81 5,24 5,58 6,10 6,37 
2,50 0,200 3,17 4,40 4,98 5,45 6,03 6,32 
3,00 0,235 2,51 4,07 4,81 5,35 5,92 6,24 
3,50 0,2585 2,36 4,00 4,67 5,33 5,87 6,13 
4,00 0,2845 2,25 3,86 4,59 5,19 5,65 6,08 
4,50 0,3103 3,77 4,53 5,12 5,59 5,94 
5,00 0,3325 3,69 4,45 5,07 5,51 5,77 
6,00 0,375 3,43 4,33 4,78 5,33 5,68 
7,00 0,412 3,08 3,95 4,72 4,98 5,51 
10,00 0,5 2,36 3,05 3,86 
Planta Bd. 27. 24 
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Tabelle 1. (Fortsetzung.) 
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0,5 Ginbiod: : + 
Bodenmuster Nr. 103, Ausgangs-p, = 8,00 
8,00 8,00 8,00 8,00 
5,33 6,29 | 6,44 6,62 
3,95 5,72 6,04 6,22 
2,73 4,98 | 5,47 5,75 
,36 4,72 5,35 5,59 
4,14 4,98 5,35 
3,77 4,90 5,28 
3,17 4,74 5,14 
2,77 4,61 5,07 
2,54 4,55 4,95 
2,20 4,10 4,79 
3,22 4,50 
2,15 3,69 
Bodenmuster Nr. 104, Ausgangs-py = 7,24 
7,24 7,24 7,24 7,24 
4,86 5,50 5,59 5,63 
4,08 5,07 5,16 5,23 
3,34 4,88 4,98 5,07 
2,11 4,50 4,60 4,70 
3,77 3,79 4,20 
3,18 3,25 3,55 
2,73 2,91 3,15 
2,47 2,80 
2,18 2,50 
2,18 








Bodenmuster Nr. 107, Ausgangs-py = 7,53 


6,60 ,60 6,60 
4,41 4,55 4,90 
4,29 4,47 4,81 
3,99 4,33 4,64 
2,99 3,43 3,95 
2,36 2,65 3,08 
2,13 2,34 2,56 
2,03 2,18 

7,53 7,53 7,53 
5,24 5,56 5,77 
4,47 5,07 5,33 
4,25 4,70 4,98 
3,80 4,50 4,69 
3,00 3;70 4,40 
2,73 4,03 

2,06 3,70 

2,73 

2,11 
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Tabelle 1. (Fortsetzung.) 












































I II III 
ecm normal Pu nach Stunden 
n HCl n HCl A oe he oer ie eS + ee 
Bodenmuster Nr. 108, Ausgangs-p, = 7,79 
0,00 0,000 7,79 7,79 7,79 7,79 7,79 7,79 7,79 
0,50 0,0476 4,38 4,81 5,37 5,70 À 6,27 6,60 
1,00 0,0909 2,29 3,86 4,84 5,47 5,65 6,10 6,46 
1,50 0,134 2,99 4,69 5,24 5,58 5,94 6,37 
2,00 0,1666 2,36 4,47 5,12 5,47 5,85 6,30 
2,50 0,200 2,08 4,29 4,98 5,37 5,77 6,20 
3,50 0,2585 2,36 4,41 4,05 5,42 5,94 
4,00 0,2845 2,09 3,90 4,70 5,24 5,84 
4,50 0,3103 3,34 4,45 5,07 5,75 
5,00 0,3325 2,73 4,30 4,98 5,70 
5,50 0,355 3,80 4,90 5,65 
6,00 0,375 3,43 4,64 5,50 
7,00 0,412 2,47 3,75 5,20 
8,00 0,444 2,91 3,43 
9,00 0,474 2,09 2,56 
Bodenmuster Nr. 111, Ausgangs-p, = 7,60 

0,00 0,000 7,60 7,60 7,60 7,60 7,60 7,60 7,60 
0,50 0,0476 5,59 6,03 6,34 6,50 6,81 7,20 7,29 
1,00 0,0909 4,26 5,47 5,77 6,04 6,37 7,08 7,26 
1,50 0,134 4,03 5,07 5,30 5,79 6,04 7,01 7,20 
2,00 0,1666 3,51 4,81 5,07 5,42 5,82 6,80 7,07 
2,50 0,200 2,82 4,67 4,97 5,33 5,79 6,60 7,03 
3,00 0,235 2,56 4,57 4,81 5,30 5,60 6,29 6,90 
3,50 0,2585 4,47 4,76 5,21 5,51 6,10 6,70 
4,00 0,2845 4,38 4,69 5,11 5,30 5,80 6,42 
4,50 0,3103 4,10 4,50 5,04 5,16 5,51 6,11 
5,00 0,3325 3,43 3,95 4,90 4,95 5,24 5,85 
5,50 0,355 3,08 4,62 4,72 5,07 5,68 
6,00 0,375 4,33 4,47 4,92 5,50 
7,00 0,412 2,73 3,43 3,95 4,79 
8,00 0,444 2,73 3,86 
9,00 0,474 2,60 




















Bodenmustern nicht Hand in Hand gehen mit dem angestrebten Endzustande, 
sie sind vielmehr für jedes Bodenmuster charakteristisch und können bei 
zwei dem gleichen Gleichgewichtswerte anstrebenden Kurven sehr ver- 
schieden sein, wie man wiederum der Abb. 4 entnehmen kann. Man ver- 
gleiche hier die Kurven Nr. 111, 103 und 108. Ihr Verlauf besagt, daß alle 
diese drei Bodenmuster praktisch einem und demselben Gleichgewichts- 
zustande zustreben. Jedoch tun sie es mit verschiedener und verschieden- 
artig variierter Geschwindigkeit. Daß sich eben diese Verschiedenheiten 
in der Natur im bezug auf die mitarbeitende oder entgegenwirkende Regu- 
lationstendenz der Wurzeln einzelner Pflanzenarten sehr spezifisch aus- 
wirken müssen, daß sie also einen wichtigen ökologischen Faktor bei sonst 
gleichbleibender Regulationskapazität des Bodens darstellen, leuchtet 
ohne weiteres ein. Jedoch soll dieser Umstand erst in einer später er- 
scheinenden Veröffentlichung näher erörtert werden. 
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Die Zeitdämpfungsflächenkurven verlaufen gleichartiger. Es tritt 
da eindeutiger die Dämpfungskapazität und deren Beziehung zu der 
besiedelnden Pflanzenart hervor. 

Vergleicht man die Daten in Tabelle 1 mit den beiden Abb. 4 und 5, 
wird man noch eines schwerwiegenden Umstandes gewahr. In Tabelle 1 
ist nämlich für jedes Bodenmuster das Ausgangs-p;; der wäßrigen Infusion 
angegeben, also dasjenige py, das in der Infusion ohne Säurezugabe 
herrscht, und das ganz allgemein als ,,Bodenreaktion‘ oder ‚aktuelle 
Reaktion‘ gemessen und zu ökologischen und agronomischen Vergleichen 

















T T T T 
aH 711 le 7 
Br 103 4 
7 4 
108 
oe 4 
sr 4 
107 
4 ~ 
704 
J a 
106 
à = 
7 + 
L 1 1 L 
0 0 20 30 40 Std 


Abb. 5. Zeitdämpfungsflächenkurven aller untersuchten Bodenmuster. 


und Angaben beniitzt wird. Ein Vergleich dieses üblicherweise so hoch- 
geschätzten Wertes mit den beiden Typen von Zeitdämpfungskurven 
zeigt ohne weiteres, daß die Bodendämpfung der einzelnen Muster recht 
verschieden ausfallen kann, auch wenn das Ausgangs-py; fast gleich ist. 
Es ist also die gewöhnlich gemessene ‚aktuelle Reaktion‘ tatsächlich kein 
Maßstab fiir die im Boden enthaltenen Reaktionsfähigkeiten. Ja diese Größe 
könnte unter Umständen zu trügerischen Schlüssen führen. 

Aus den Abb. 4 und 5 ersehen wir ferner, daß die Dämpfungskurve 
des Bodenmusters, das der vegetationslosen Stelle entnommen war, am höchsten 
gelegen ist. Die Kurven für die übrigen Bodenmuster, welche der Rhizo- 
sphäre der einzelnen Pflanzengruppen entnommen waren, verlaufen tiefer. 
Sie weisen außerdem eine Depression auf, die der Kurve des vegetations- 
losen Bodens fehlt. Wenn wir von der Voraussetzung ausgehen, daß jede 
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Tabelle 2. Dämpfungszonen. 
Die aus den Zeittitrationskurven abgelesenen Längen der Dämpfungszonen. 
T Zeit der Säureeinwirkung in Stunden, X, die untere, X, die obere Grenze der 
Dampfungszone. X,— X, Länge der Dämpfungszone (relative Dämpfung) in Nor- 
malität der Salzsäure. 


























Sl Xe |. Sewn), Meh CIE MEN mE> | X:—x, 
Bodenmuster Nr. 101 Bodenmuster Nr. 102 
0,5 0,000 0,000 0,000 0,5 0,000 0,000 0,000 
1 0,295 0,059 0,236 1 0,125 0,085 0,40 
2 0,310 0,050 0,260 2 0,170 0,075 0,95 
4 0,370 0,050 0,320 4 0,405 0,060 0,340 
8 0,373 0,050 0,323 8 0,405 0,060 0,340 
24 0,463 0,040 0,423 24 0,415 0,050 0,365 
48 0,477 0,037 0,440 48 0,418 0,045 0,373 
Bodenmuster Nr. 103 Bodenmuster Nr. 104 
0,5 0,000 0,000 0,000 0,5 0,000 0,000 0,000 
1 0,178 0,130 0,48 1 0,140 0,070 0,070 
2 0,180 0,075 0,105 2 0,150 0,062 0,088 
4 0,305 0,100 0,205 4. 0,151 0,061 0,090 
8 0,352 0,090 0,260 8 0,155 0,062 0,093 
24 0,375 0,059 0,316 24 0,166 0,060 0,106 
48 0,390 0,045 0,345 48 0,170 0,058 0,112 
Bodenmuster Nr. 106 Bodenmuster Nr. 107 
0,5 0,000 0,000 0,000 0,5 0,000 0,000 0,000 
1 0,121 0,055 0,066 1 0,120 0,075 0,45 
2 0,130 0,050 0,080 2 0,148 0,070 0,78 
4 0,145 0,050 0,095 4 0,167 0,065 0,102 
8 0,145 0,042 0,103 8 0,210 0,063 0,147 
24 0,155 0,050 0,105 24 0,260 0,055 0,205 
48 0,160 0,055 0,105 48 0,292 0,257 0,245 
Bodenmuster Nr. 108 Bodenmuster Nr. 111 
0,5 0,000 0,000 0,000 0,5 0,000 0,000 0,000 
1 0,105 0,080 0,025 1 0,301 0,080 0,221 
2 0,200 0,071 0,129 2 0,312 0,090 0,222 
4 0,235 0,055 0,180 4 0,340 0,070 0,270 
8 0,310 0,055 0,255 8 0,345 0,071 0,274 
24 0,370 0,050 0,320 24 0,365 0,045 0,325 
48 0,402 0,050 0,352 48 0,388 0,045 0,343 




















Pflanze die Azidität ihres Mediums auf ein ihr entsprechendes Optimum 
zu dämpfen imstande ist (Kozlowska 1934, Rypacek 1936), dann sollte 
die Dämpfungskurve des Bodens ein Ausdruck des dynamischen Gleich- 
gewichtes sein, welches sich zwischen der Pflanze und dem Substrate 
einstellt. Dieses zu behaupten ware aber noch verfrüht, und es sind noch 
weitere Messungen erforderlich, die teilweise bereits vorgenommen worden 
sind. 

Vorläufig ergibt sich folgende Reihenfolge der Pflanzen einer und 
derselben Lokalität in bezug auf die Bodendämpfung ihrer Rhizosphare: 

A. Nach der Lange der Dämpfungszone geordnet: 
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Tabelle 3. Dämpfungsflächen. 


Die aus den Titrationskurven abgelesenen Dämpfungsflächen. T Zeit der 
Säureeinwirkung in Stunden. Daneben die Dämpfungsflächen in Quadratzenti- 
metern. 








2 | gem T | qem 7 | gem T | qcm 
Bodenmuster Bodenmuster Bodenmuster Bodenmuster 
Nr. 101 Nr. 102 Nr. 103 Nr. 104 
0,5 1,5 0,5 1,00 0,5 1,64 0,5 1,48 

1 3,00 1 2,25 1 2,56 1 2,26 
2 4,40 2 2,95 2 3,36 2 2,65 
+ 5,50 4 5,53 4 5,30 4 2,86 
8 6,40 8 6,63 8 6,30 8 3,10 
24 8,10 24 8,00 24 7,80 24 3,40 
48 9,95 48 9,18 48 9,30 48 3,70 
Bodenmuster Bodenmuster Bodenmuster Bodenmuster 
Nr. 106 Nr. 107 Nr. 108 Nr. 111 
0,5 0,75 0,5 1,10 0,5 1,12 0,5 1,87 
1 ‚20 1 1,67 1 1,55 1 4,25 
2 1,53 2 2,10 2 2,91 2 4,85 
4 1,75 4 2,70 4 4,17 4 6,13 
8 2,10 8 3,30 8 5,31 8 6,81 
24 2,65 24 4,50 24 6,63 24 8,31 
48 3,35 48 5,45 48 8,36 48 9,61 


Der längsten Zone strebt das vegetationslose Bodenmuster direkt vom 
Gipfel zu (Nr. 101). Dann folgen die Rhizosphären folgender Pflanzen- 
arten: 2. Knieholzbrandstelle (Nr. 102); 3. Sesleria calcarea und Knieholz 
vereinzelt (108); 4. reiner lebender Knieholzbestand (111); 5. Sesleria 
calcarea, reiner Bestand (103); 6. Dryas octopetala (107); 7. Urtica dioica 
an der Knieholzbrandstelle (104); 8. Vaccinium myrtillus, an Stelle von 
Urtica dioica auftretend (106). 

B. Nach Dämpfungsflächenkurven geordnet: 

Dem höchsten Gleichgewichte strebt wiederum das vegetationslose 
Bodenmuster Nr. 101 direkt vom Gipfel zu. 

Es ordnen sich dann mit abfallender Höhe des Kurvenmaximums: 
2. (111) reiner Bestand lebendes Knieholzes; 3. (103) reiner Bestand von 
Sesleria calcarea; 4. (102) offene Knieholzbrandstelle; 5. (108) Sesleria 
mit Knieholz gemischt; 6. (107) Dryas octopetala ; 7. (104) Urtica dioica; 
8. (106) Vaccinium myrtillus. 

Es ergeben sich also zwar Unterschiede bei Anwendung beider MaB- 
stäbe, die jedoch nicht so groß sind wie die beiderseitige Ähnlichkeit 
der Skalen. 

Auch da wird wohl eine weitere Anwendung der beiden Methoden auf 
verschiedenartige Fälle noch folgen müssen, um zur allgemeinen Aus- 
wertung der sich bietenden Befunde zu gelangen. 
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Zusammenfassung. 

1. Um zu prüfen, inwiefern sich das von ULEHLA und MARTINEC 
1937 ausgearbeitete Verfahren zur Bestimmung der Bodenregulation für 
praktisch ökologische Zwecke eignet, wurden mehrere Bodenmuster am 
Gipfel des Maly Rozsutec im Kleinen Fatra-Gebirge in der West- 
Slovakei an einer kleinen Fläche aus der Rhizosphäre einzelner Boden- 
arten gleichzeitig entnommen und dem Verfahren gemäß bearbeitet. 

2. Es wurden die Zeittitrationskurven nach Zugabe von steigenden 
Mengen n-HCl zu standardisierten Bodeninfusionen mittels der Chin- 
hydronelektrode gemessen. Aus den Messungen wurden dann zweierlei 
Typen von Zeitkurven abgeleitet, die man als Ausdruck der Bodenregula- 
tion (Bodendämpfung) ansehen kann, nämlich: 

a) Die vom Verfasser neu eingeführten Zeitdämpfungszonenkurven 
und 

b) die Zeitdämpfungsflächenkurven. 

3. Es wurde gezeigt, daß diese beiden Kurventypen verwandt sind 
und eine und dieselbe Seite der Bodenreaktivität ausdrücken, und zwar 
das Bestreben des Bodens, die durch Säurezugabe hervorgerufene Ände- 
rung der aktuellen Pufferung des Bodens wieder rückgängig zu machen. 

4. Es wird empfohlen, bei nahe verwandten Bodentypen die Methode 
der Dämpfungszonen, bei mehr divergierenden Bodentypen aber die 
Methode der Dämpfungsflächen zur Messung der Bodendämpfung heran- 
zuziehen, da die ersteren mehr die Geschwindigkeit der Regulation, die 
letzteren dagegen mehr die Regulationskapazität wiedergeben. 

5. Mittels beider Methoden wurden die Bodenmuster aus einem 
kleinen Raume verglichen, dessen Teile sich ökologisch untereinander 
dadurch unterscheiden, daß im Zentrum ein Knieholzfeuer angelegt 
worden war, im Umkreise aber je nach der Entfernung entweder Klimax- 
oder Sukcessionsvegetation vorhanden ist. Es hat sich herausgestellt, daß: 

a) jede Pflanzenart auf diesem kleinsten Raum in ihrer Rhizosphäre 
durch typische Regulationseigenschaften des Bodens gekennzeichnet ist. 
Am kräftigsten reguliert die vegetationslose Humusdecke direkt vom 
Gipfel. Die anderen Bodenmuster folgen in einer Reihenfolge, die, 
mittels beider Methoden bestimmt, in Einzelheiten etwas abweicht, im 
großen ganzen aber gleich ist. 

b) diese Reihenfolge des Regulationsvermögens in keinem Zusammen- 
hange zu der aktuellen Reaktion des Bodens steht. Sie ist keine ver- 
läßliche Größe, insofern man die ökologische Beziehung zwischen der 
Pflanze und Boden verfolgt. 

c) die Regulationsgeschwindigkeit der einzelnen Bodenmuster viel- 
mehr eine spezifische Eigenschaft darstellt, die in einer engen Beziehung 
zu der an der betreffenden Stelle wachsenden Pflanzenart steht. 

d) Dasselbe gilt von dem von den Dämpfungskurven angestrebten 
Maximum, also der Regulationshöhe. 
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e) Zwischen den beiden GrôBen besteht jedoch keine einfache Ab- 
hängigkeit. 

6. Die wahre ökologische Beziehung zwischen der Pflanze und der 
Reaktion des Substrates besteht infolgedessen aus dem Zusammenspiel 
der Regulationshöhe des Wurzelsystemes und aus der Regulationsge- 
schwindigkeit sowie der Regulationshôhe des Bodens. 

7. Diese Erkenntnis bietet eine sichere Grundlage für eine ökologische 
und soziologische Analyse der Pflanzenbestände. 
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UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ANDERUNGEN DER OSMO- 

TISCHEN ZUSTANDSGROSSEN UND DER MEMBRANEIGEN- 

SCHAFTEN DES HYPOKOTYLS VON HELIANTHUS ANNUUS 
BEIM NORMALEN STRECKUNGSWACHSTUM. 


Von 
U. Rue. 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. Juli 1937.) 


Einleitung. 

Bei der Darstellung des Wuchsstoffes aus dem Harn fand Kéat (1934) 
neben dem Auxin einen weiteren, sehr aktiven Wirkstoff, den er als 
die bereits bekannte B-Indolylessigsäure identifizieren konnte. Für den 
Physiologen war diese Tatsache insofern sehr wichtig, als das Hetero- 
auxin durch die Synthese viel leichter rein darzustellen ist als das Auxin. 
Auch ist ein Experimentieren mit diesem Wuchsstoff in vielen Versuchs- 
anstellungen bequemer. Daher verwendeten die meisten Autoren in 
den letzten Jahren die B-Indolylessigsäure fast ausschließlich für die 
Untersuchung der Physiologie des Streckungswachstums. 

Nun ist es aber bisher noch in keiner Weise entschieden, ob die zell- 
physiologische Wirkung beider Wuchsstoffe, die chemisch ja völlig von- 
einander verschieden sind, die gleiche ist. Nach den Ergebnissen von 
FRIEDRICH (1936) und OVERBEEK (1936) mußte man mehr der Ansicht 
zuneigen, daß die Wirkungsweise eine verschiedene ist. 

Wie den Biochemiker nun z. B. mehr die Strukturformel des Fer- 
mentes als die des Fermentmodelles interessiert, so ist es für den Physio- 
logen auch wichtiger, die Wirkungsweise des genuinen Auxins kennen- 
zulernen als die des Heteroauxins. Daher sollte es die Aufgabe der vor- 
liegenden Arbeit sein, einige zellphysiologische Eigenschaften beim 
normalen Streckungswachstum des Hypokotyls von Helianthus zu unter- 
suchen. Die Ergebnisse konnten dann mit denen verglichen werden, 
die ich früher bei der Untersuchung des Streckungswachstums decapi- 
tierter, unter der Einwirkung des Heteroauxins wachsender Keimlinge 
des gleichen Objektes erhalten hatte (RUGE 1937). In dieser Weise 
hoffte ich einen Beitrag zur Entscheidung der Frage liefern zu können, 
ob die Wirkungsweise beider Wuchsstoffe die gleiche ist oder nicht. 


Methodik. 


Zu den Versuchen benützte ich, wie zu meinen früheren Unter- 
suchungen, das Hypokotyl von Helianthus annuus L., verwendete 
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nunmehr aber ein neues Samenmaterial!. Die Achänen quoll ich in der 
gewohnten Weise zunächst einen Tag in Wasser ein und pflanzte dann 
je 9—10 Keimlinge in einen mit Lauberde gefüllten Blumentopf. Nun 
ließ ich die Pflanzen in einem Versuchshause, in dem die Temperatur 
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Abb.1. Abb. 2. 
Sch tische Darstellung der Methodik. Das relative Zellvol bezogen auf die 
Unterteilung des Hypokotyls in 5 Zonen. I. Zone = 1. 


(12—35°) und auch die relative Feuchtigkeit (28—72%) je nach der 
Witterung beträchtlichen täglichen Schwankungen unterworfen war, bis 
zu einer Höhe von 4cm (von der Ansatzstelle der Kotyledonen bis zur 
Erdoberfläche gemessen) heranwachsen. Diese Hypokotyle unterteilte 
ich in 5 Zonen: 2 oberste, je 0,5 cm lange und 
3 folgende, je 1 em lange Zonen (Abb. 1). 

Das. Gewebe der I. Zone ist vorwiegend ; / 
meristematischer Natur. Hier konnte ich, é 
im Gegensatz zu den folgenden Zonen, Kern- DEE K, vem 
teilungen mit Hilfe der Herrzschen Koch- junwssuwachs pro Stunde in 
methode (Hertz 1935) beobachten. Quer- den einzelnen Zonen. 
teilungen treten dagegen auch in der obersten 
Zone nicht auf, so daß das relative Zellvolumen durch die Länge 
der zylindrischen Zelle gegeben ist. 

Die relative Zellgröße, bezogen auf die durchschnittliche Größe der 
Zellen in der I. Zone, ist in Abb. 2 dargestellt. Hier ist auch die relative 
Größe der meristematischen Zellen direkt unterhalb der Ansatzstelle 
der Kotyledonen, die sich also noch nicht gestreckt haben, eingetragen. 

Den Streckungszuwachs der einzelnen Zonen stellte ich durch horizon- 
tal-mikroskopische Messungen an 32 Hypokotylen fest. Wie Abb. 3 
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1 Da es bei Helianthus keine genetisch einheitlichen Linien gibt, wie bei Avena, 
muB man damit rechnen, daB sich bei der Untersuchung zweier verschiedener 
Ernten Unterschiede ergeben. 
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zeigt, ist die Wachstumsgeschwindigkeit in der II. und III. Zone am 
größten. 
Die osmotischen Zustandsgrößen. 

Untersuchungen über die zonale Verteilung des osmotischen Wertes 
in der Wurzelspitze von Vicia Faba führten bereits PFEFFER (1893) 
und URSPRUNG und BLUM (1924) durch, in denen diese Autoren eine 
Abnahme des Og in der Streckungszone feststellen konnten. Zu demselben 
Ergebnis kommen wir auch beim Hypokotyl von Helianthus, und zwar 
ist es gleichgültig, ob wir diese Größe an decapitierten, unter der Ein- 
wirkung des Heteroauxins wachsenden Keimlingen (RuGE 1937) oder 
beim normalen Streckungswachstum des Hypokotyls untersuchen. 
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Abb. 4. Die osmotischen Zustandsgrößen. Abb. 5. Absolute Menge osmotisch wirk- 
On Osmotischer Wert, Sn Saugkraft, samer Substanz im relativen Maß, bezogen 
Tg Turgordruck. auf die I. Zone=1. 


So ergab sich bei der Untersuchung des normalen Streckungswachs- 
tums, daß der On, den ich aus Og nach Einsetzen der betreffenden Deh- 
nungseigenschaften der Membran in die Umrechnungsformel (RUGE 1937) 
berechnete, in den Zonen der stärksten Streckung am geringsten ist 
(Abb. 4). In der IV. und V. Zone steigt dagegen der osmotische Wert 
wieder an. Ähnliches fand ich bereits früher beim Streckungswachstum 
decapitierter Keimlinge. Hier besaßen die Hypokotyle 2,5 Tage nach der 
Wuchsstoffgabe (I 1/1 +) in der untersuchten Zone einen On von 7,4 Atm., 
5 Tage nach dem Versuchsbeginn war der On aber auf 7,6 Atm. an- 
gestiegen. 

An den decapitierten Hypokotylen zeigte ich bereits, daß während 
des Streckungswachstums beständig osmotisch wirksame Substanz ge- 
bildet wird. Das gleiche gilt auch für das normale Streckungswachstum, 
wie aus Abb. 5 hervorgeht. Somit sagt uns der Kurvenlauf von On in 
Abb. 4 folgendes aus: Zunächst wird in die Vakuole relativ mehr Wasser 
aufgenommen als hierhin osmotisch wirksame Substanz ausgeschieden 
wird. Daher sinkt anfangs die Konzentration des Zellsaftes und mithin 
der On. Später ist das Verhältnis der Aufnahme an Wasser und an 
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osmotisch wirksamer Substanz umgekehrt, so daß der On wiederum 
ansteigt. Da nun aber die Geschwindigkeit der Bildung osmotisch 
wirksamer Substanz nahezu konstant bleibt (Abb. 5), andererseits aber, 
wie ich es an den decapitierten Keimlingen zeigen konnte (RUGE 1937), die 
Wasserpermeabilität wachsender Zellen höher ist als die nichtwachsender, 
so wird während des Streckungswachstums allein die Geschwindigkeit 
der Wasseraufnahme variiert, wodurch die Schwankungen des On zu 
erklären sind. 

Die Saugkraftänderungen untersuchte ich mit Hilfe der URSPRUNG- 
schen Streifenmethode (Ursprung 1923). Entsprechend On nimmt Sn 
(Abb. 4) in der Hauptstreckungszone ab, steigt aber erst in der V. Zone 
wieder etwas an. 

Aus der Differenz von On-Sn läßt sich schließlich der Wanddruck 
bzw. der Turgordruck errechnen. Er sinkt in der Hauptstreckungs- 
(II. und III.) Zone auf 0,1 Atm., steigt aber in der IV. und V. zu bedeutend 
höheren Werten an. 

Die Änderungen der osmotischen Zustandsgrößen stellen nun nach 
meiner Auffassung eine Folgeerscheinung des Streckungswachstums dar 
(vgl. Rue 1937, Wachstumsschema) und können- somit nur indirekt 
durch den Wuchsstoff beeinflußt werden. Danach war es von vornherein 
zu erwarten — wie es sich nun auch aus den Versuchen ergibt —, daß es 
für die Änderungen dieser physiologischen Eigenschaften gleichgültig 
ist, ob das Streckungswachstum durch das genuine Auxin oder durch 
das Heteroauxin ausgelöst wird. 


Membrandicke. 


Zur Entscheidung der Frage, ob der Binnendruck der Zelle einen. 
die Membranen plastisch überdehnenden Faktor darstellt, muB man die 
Dicke der wachsenden Membranen untersuchen. Nur dann, wenn diese 
Größe in dem Maße der Zellstreckung geringer wird — wie ich es bei dem 
Streckungswachstum decapitierter Keimlinge während der I. Phase 
fand —, ist ein Intussuszeptionswachstum einwandfrei ausgeschlossen. 


Auf eine andere Weise konnte FREY-WyssLiNG (1936 b) eine Turgor- 
dehnung nachweisen: er stellte nämlich fest, daß während der Anthese 
der Gramineen-Filamente eine Umlagerung der Zelluloseketten in den 
Membranen erfolgt, die sich optisch in einem Umschlagen der negativen 
Doppelbrechung der Zellwände in eine positive anzeigt. Während dieses 
Vorganges wird zunächst der Gangunterschied der Membranen geringer. 
Für das normale Streckungswachstum des Hypokotyls von Helianthus 
und die Avena-Koleoptile stellte BONNER (1936) dagegen fest, daB stets 
die Röhrenstruktur der Membranen (FREY-WyssLinc 1935) bestehen 
bleibt, wie ich es auch für das Streckungswachstum decapitierter Hypo- 
kotyle fand. Somit stellt die Größe des an einzelnen Membranen mit 
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Hilfe des Kompensators nach BEREK (Leitz) festgestellten Gangunter- 
schiedes ein relatives Maß der Membrandicke dar (vgl. Scumipt 1934; 
Rue 1937). 

Um nun auch für das normale Streckungswachstum diese Größe 
untersuchen zu können, verwendete ich wiederum diese Methode. Hierfür 
maß ich die Doppelbrechung einmal direkt unter der Ansatzstelle der 
Kotyledonen, also dort wo sich die Zellen nach ihrer Entstehung noch 
nicht gestreckt haben (Meßpunkt a). Der nächste Meßpunkt (b) lag 
zwischen dem 3. und 6. mm unterhalb des Kotyledonenansatzes, ¢ zwi- 
schen dem 6. und 10. mm. Die Angaben über die unteren Zentimeter 
des Hypokotyls stellen wieder, wie bei den vorhergehenden Versuchs- 
reihen, Mittelwerte aus der III., IV. und 
V. Zone dar. 

Wie Abb. 6 (Mittelwerte aus je 80 Mes- 
sungen) zeigt, nimmt der Gangunterschied von 
a (18,6 wu) nach b (8,6 au) um 10 uu ab. 
Die Membranen werden also in diesem Be- 
reich um 54% dünner. Gleichzeitig haben 
sich die Zellwände um 95% (relative Zellgröße 
bei a = 0,61, bei 5 = 1,19, vgl. Abb. 2), also 
um nahezu das Doppelte gestreckt. 





ESS à à à à 


S 





abc MM WD Aus diesen Zahlen geht nun hervor, daß es 
Abb.6. Die Dicke der Mem- beim normalen Streckungswachstum, ent- 
unterschiede in w. sprechend wie ich es beim Streckungswachs- 
tum decapitierter Keimlinge fand, eine zwar 
nur 4—5 mm lange Zone gibt, die eine reine Zellstreckung zeigt. In 
ihr muß also der Streckungszuwachs allein als eine plastische Über- 
dehnung der Membranen durch den Turgordruck erklärt werden. — In 
den folgenden Zonen werden die Membranen wiederum dicker. Es 
werden nun also Gerüstsubstanzen in die Zellwände eingelagert, und 
wir müssen in älteren Zellen somit neben der Zellstreckung ein Intussus- 
zeptionswachstum annehmen. 


Die Dehnungseigenschaften der Membran. 


Die Untersuchungen über die Dehnungseigenschaften der Membran führte ich 
wieder mit Hilfe der von mir bereits früher angewendeten Methode durch. Ich 
legte dazu durch das Parenchym der von der Epidermis befreiten Hypokotyle 
möglichst dicke Längsschnitte, plasmolysierte diese in einer Traubenzuckerlösung 
der Konzentration (Og + 0,2) mol, überführte sie in Wasser und sodann wiederum 
in das Plasmolytikum. Aus den jeweils gemessenen Längen des Gewebestreifens 
lassen sich die elastische Dehnung, sowie die elastische Dehnbarkeit und plastische 
Dehnbarkeit ermitteln (vgl. RUGE 1937). Je 36 Messungen pro Zone ergeben die 
in Abb. 7 dargestellten Kurven. 


Die höchsten Werte der elastischen Dehnung und Dehnbarkeit liegen 
in der I. und II. Zone, also der der geringsten Membrandicke, während das 
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Maximum der plastischen Dehnbarkeit erst beim Ubergang von der 
III. zur IV. Zone erreicht wird. Alle Kurven zeigen aber gemeinsam 
in der V. Zone, also der des geringsten Streckungswachstums, eine Ab- 
nahme der Dehnungseigenschaften. Darin stimmen diese Ergebnisse 
mit meinen früheren Erfahrungen überein. 

Ein wesentlicher Unterschied in den Ergebnissen bei dem Streckungs- 
wachstum decapitierter und normal wachsender Keimlinge liegt nun 
scheinbar darin, daß bei dem normalen Streckungswachstum nur die 
Höchstwerte der elastischen Dehnung und Dehnbarkeit in der gleichen 
Zone erreicht werden, während das Maximum der plastischen Dehnbarkeit 
von diesen getrennt in einer Zone älterer Zellen liegt. — Nun sind aber 
direkt nur die reversiblen Dehnungseigen- 
schaften kausal miteinander verknüpft. Denn 
bei einem konstanten osmotischen Druck muß 
stets die Größe der elastischen Dehnung durch 
die der elastischen Dehnbarkeit bestimmt sein, 
die ihrerseits wieder von der Membrandicke 
abhängig ist (vgl. RucEe 1937, Wachstums- 
schema). Die Größe der plastischen Dehnbar- 
keit wird dagegen allein durch den Quellungs- 
grad der Intermizellarsubstanz beeinflußt und LE > Dis Er Po 
ist somit ganz unabhängig von der Membran- schaften der Membran. 
dicke. Daß ich also beim Streckungswachs- ZD, Plastische nn 
tum decapitierter Keimlinge ein zeitliches Dg elastische Dehnung. 
Zusammenfallen der Maxima aller Dehnungs- 
eigenschaften beobachtete, bedeutet somit nur, daß in dem Augen- 
blick, wo die Membrandicke am geringsten ist, gleichzeitig der Zeit- 
punkt des stärksten Quellungsgrades erreicht ist. Beim normalen 
Streckungswachstum können wir dagegen eine solche Parallele nicht 
auffinden. 

In diesem Zusammenhang will ich noch auf eine Tatsache hinweisen, 
die sich klarer aus den Ergebnissen beim normalen Streckungswachstum 
ableiten läßt als aus dem Streckungswachstum decapitierter Keimlinge. 
In meiner Dissertation teilte ich das Streckungswachstum decapitierter 
Hypokotyle in zwei zeitlich aufeinander folgende Phasen ein: 1. Zell- 
streckung, 2. Intussuszeptionswachstum. Aus dieser Aufteilung konnte 
nun gefolgert werden, daß es in der 2. Phase keine plastische Über- 
dehnung der Membranen mehr gibt, zumal mit Beginn der 2. Phase 
die plastische Dehnbarkeit geringer wurde. Beim normalen Streckungs- 
wachstum treffen wir wieder auf eine Zone reiner Zellstreckung (ent- 
sprechend der 1. Phase), finden aber, trotzdem nun ein Wachstums- 
vorgang einsetzt (Zunahme der Membrandicke), daß die plastische Dehn- 
barkeit auch über diese Zone hinaus weiter ansteigt. Daraus folgt nun, 
daß neben dem Intussuszeptionswachstum die plastische Überdehnung 
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der Membranen auch in der 2. Streckungsphase nie völlig ihre Bedeu- 
tung für das Gesamtstreckungswachstum verliert. 


Zur Quellung der Intermizellarsubstanzen durch Wuchsstoffe. 


Die Steigerung der plastischen Dehnbarkeit erklärte ich als eine 
Quellungserscheinung der Intermizellarsubstanzen, die durch den Wuchs- 
stoff bewirkt wird. Nun versuchte ich, ob ich chemisch definierte Kol- 
loide auffinden konnte, die in einer Wuchsstofflösung einen höheren 
Quellungsgrad besitzen als in dem Lösungsmittel. Von den vielen Stoffen, 
die ich bisher daraufhin untersucht habe, seien hier nur die Ergebnisse 
mit den Schleimkörpern von Linum usitatissimum und Lepidium sativum 
angeführt. Die weiteren Ergebnisse dieser Versuche, die zu einer physio- 
logischen Analyse der Intermizellarsubstanzen führen können, werde ich 
in einer besonderen Mitteilung zusammenfassen. 

Die Untersuchungen über die Quellung der Schleimkörper führte ich in An- 
lehnung an die Sedimentmethode (BRAUNER 1932) in der folgenden Weise durch: 
Ich wog in 7 Reagensgläser aus Jenaer Glas je 2g der Samen ein und markierte 
die Höhe des durch die Samen ausgefüllten Raumes. Nun füllte ich die Reagens- 
gläser mit den Versuchslösungen, und zwar das 1. mit dem Lösungsmittel! (W), 
das 2. mit einer */,999 n-B-Indolylessigsäure (T,o99), das 3. mit 1/,,, n-Phenylessigsäure 
(PEjo), das 4. mit 1/1999 n-Phenylessigsäure (PEj99), das 5. mit 4/49) n-Phenyl- 
propionsaure (PP), das 6. mit 4/19) n-Essigsäure (E,,,) und das 7. mit 1/,,9 n-Essig- 
säure (E,50)- Nachdem ich diese Suspensionen mehrmals durchgeschüttelt hatte, 
markierte ich nach etwa 30 Min. wiederum die Héhe des durch die nunmehr ge- 
quollenen Samen ausgefiillten Raumes. Danach entleerte ich die Glaser, säuberte 
sie und lieB in sie bis zu den Marken Wasser aus einer Biirette flieBen. Um aus 
diesen Zahlen den wahren Quellungsgrad des Schleimkörpers in Prozenten zu 
erhalten, berücksichtigte ich einmal den durch Benzol bestimmten Luftzwischenraum 
zwischen den Samen (für Linum 44%, für Lepidium 36%) und außerdem, daß der 
Schleimkörper von Linum 6% (KÔN1G 1893), der der Kresse 3% (ULoTH 1875) des 
gesamten Samenkornes ausmacht. 

In der Tabelle 1 habe ich die so gewonnenen Ergebnisse zusammen- 
gestellt und in der VI. Spalte zum Vergleich den durch die entsprechenden 
Wuchsstoffpasten innerhalb der ersten 12 Stunden nach der Decapitation 
bewirkten prozentualen Streckungszuwachs der Hypokotyle von Heli- 
anthus, wie er sich aus meinen früheren Messungen ergab, hinzu- 
gefügt. 

Aus den Zahlen dieser Tabelle ergibt sich, vor allem für den auf- 
bereiteten Schleimkörper von Linum, eine sehr weitgehende Parallele 
zwischen der Wachstumsgeschwindigkeit und dem Quellungsgrad, den 
diese Lösungen bewirken. So quellen die Schleimkörper in der Lösung 


1 Als Lösungsmittel für die angegebenen Versuchsstoffe verwendete ich eine 
1/,0000 n-Phosphorsäure, da es sich zeigte, daß der Pektoseschleim beider Samen 
(vgl. WızsnerR über die Chemie des Schleimes) durch die Säuren aufbereitet werden 
muß. Mit demselben Erfolg können auch Salzsäure und Schwefelsäure in der gleichen 
Konzentration verwendet werden, nicht aber organische Säuren, wie Essigsäure 
oder Zitronensäure. 
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des Heteroauxins, das den aktivsten der untersuchten Wuchsstoffe dar- 
stellt, weitaus am stärksten. Andererseits besteht zwischen dem Quellungs- 
grad in einer */,999 n-Essigsäure, die keine Steigerung des Streckungswachs- 
tums bedingt, und dem in dem Lésungsmittel nahezu kein Unterschied. 


Tabelle 1. Der durch die verschiedenen Wuchsstofflésungen bewirkte 
Quellungsgrad der Schleimkérper von Linum und Lepidium. 




















= Quellungs- Streckungs- 
ou Unterschied grad von Unterschied status der 
Lösung Linum ta % zwischen Lepidium zwischen Helianthus 
des Schleim- Versuch und in % des Versuch und Hypokotyle 
körpers Kontrolle Schleim- Kontrolle in % der Aus- 
körpers gangslänge 
1. W 3700 0 126000 0 1,8 
2. L,ooo 5500 1800 168000 42000 75 
3. PE yg 4800 1100 128000 2000 12 
4. PE joo 4200 500 136000 10000 4 
5. PP, 4200 500 144000 18000 3 
6. E,o 3830 130 143000 17000 2,5 
7. Exceo 3700 0 127000 1000 1,8 





Diese Ergebnisse zeigen uns somit, daB es Kolloide gibt, die die 
geforderte Eigenschaft besitzen, in der Wuchsstofflésung in einem 
stärkeren Maße zu quellen als in dem Lösungsmittel. Damit habe ich 
aber eine erste experimentelle Bestätigung für meine Erklärung der 
Steigerung der plastischen Dehnbarkeit während des Streckungswachstums 
durch den Wuchsstoff erbracht. 

Früher hatte ich an dem damals verwendeten Samenmaterial ge- 
funden, daß die Membranen normal wachsender, wie die bis zu 18 Stunden 
unter der Einwirkung der B-Indolylessigsäure wachsender Hypokotyle 
einen py 3 aufweisen, während die Membranen aller anderen Keimlinge 
eine Acidität von py 5 besitzen. Auf Grund dieser Aciditätsverschiebung 
erklärte ich die Steigerung der plastischen Dehnbarkeit als eine py- Quel- 
lung der Intermizellarsubstanz, entsprechend der Abhängigkeit der 
plastischen Dehnbarkeit vom py. Bei der Wiederholung dieser Versuche 
mit dem neuen Samenmaterial erhalte ich für das normale Streckungs- 
wachstum nicht dieselben Werte!. Der px der Membranen liegt in der 
IV. und V. Zone zwar wieder zwischen 5 (Kongorot : rot) und 5,2 (Brom- 
kresolpurpur : gelb), in den oberen Zonen färbt Kongorot die Mem- 
branen aber nie blau (px 3), sondern höchstens violett (py etwa 4). 
Da die Farbumschläge von alizarinsulfosaurem Natrium und Methyl- 
orange zu undeutlich sind, ist mir eine genauere Bestimmung der aktuellen 
Acidität hier nicht möglich. Außerdem ist der Farbton der Membranen 


1 Ein anderer anfallender Unterschied zwischen den Hypokotylen beider Samen. 
materialien ergab sich aus der mikrochemischen Untersuchung der Membran. 
Früher konnte ich in den meristematischen Zellen ohne irgendeine Vorbehandlung 
Amyloid mit 1% KJ, nachweisen, jetzt mußte ich die Membranen erst in Eau de 
Javelle quellen, um in der KJ,-Lösung eine Blaufärbung zu erhalten. 
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nach der Behandlung mit Kongorot nicht so einheitlich, wie ich es bei 
dem alten Material gefunden hatte. Immerhin zeigt dieser Versuch, 
daB auch bei diesem Samenmaterial während des normalen Streckungs- 
wachstums eine Aciditätsverschiebung eintritt, die uns wiederum be- 
weist, daß das Auxin, das ja eine nur sehr schwache Säure ist, in den 
ersten drei Zonen angereichert wird und so die Ansäuerung der Mem- 
branen bewirkt. 

Es erhebt sich nun die Frage, ob aus dieser, in den einzelnen Pflanzen 
so verschiedenen und zum Teil so geringfügigen py-Differenz die Quellung 
der Intermizellarsubstanz, die eine Steigerung der plastischen Dehnbar- 
keit bedingen soll, allein zu erklären ist. Entgegen meiner früheren An- 
nahme muß ich diese Frage auf Grund der neueren Erfahrungen ver- 
neinen, zumal das, nach den Untersuchungen von LArBACH und Jost 
(vgl. FrrrinG 1937) auch als Wuchsstoff wirkende Na-Salz der B-Indolyl- 
essigsäure, keine mit Farbreaktionen nachweisbare Aciditätsverschiebung 
in der Membran bewirkt. Da es nun aber aus den obigen Versuchen 
mit Linum und Lepidium hervorgeht, daß es bestimmte kolloidale Körper 
gibt, deren Quellungsgeschwindigkeit in den verschiedenen Wuchsstoff- 
lösungen parallel geht der Wachstumsgeschwindigkeit, die diese Lösungen 
bewirken, möchte ich die Steigerung der plastischen Dehnbarkeit zu- 
nächst allgemeiner als Elektrolytquellung eines bestimmten chemischen 
Körpers der Intermizellarsubstanz erklären. Diesen Stoff wollen wir 
als ,,Quellkérper“ bezeichnen. 

Da nun der Wuchsstoff erst beim Übergang von der III. zur IV. Zone 
die höchste plastische Dehnbarkeit bewirkt (Abb. 7), andererseits aber 
auch schon in den ersten Zonen in der Intermizellarsubstanz enthalten 
sein muß, so nehme ich weiter an, daß in den jungen Membranen vor 
allem Vorstufen zu diesem ,,Quellkérper“ enthalten sind, die auf den 
Wuchsstoff noch nicht maximal zu reagieren vermögen. Diese Vor- 
stufen werden aber nach einem Alterungsvorgang — vielleicht einer Poly- 
merisation — zu dem ‚„Quellkörper‘ führen, der die hohe plastische 
Dehnbarkeit bewirkt. Geht die Polymerisation weiter, so gelangen wir 
zu Intermizellarsubstanzen, die wiederum einen geringeren Quellungs- 
grad aufweisen und somit die Abnahme der plastischen Dehnbarkeit 
in den älteren Membranen erklären können (vgl. Tab. 2). 

Ähnliche Alterungserscheinungen, die durch Fermente gesteuert 
werden und für die Änderung der Dehnungseigenschaften der Membran 
Bedeutung haben, nehmen auch HEYx (1933) und FrIEDRICH (1936) an. 

Für die Mechanik des Streckungswachstums und zur Ergänzung des 
Wachstumsschemas (RuGE 1937) ist nunmehr folgendes nachzutragen. 
Der Wuchsstoff wird in der Intermizellarsubstanz angereichert und be- 
wirkt dort vor allem eine vom Anion bedingte Elektrolytquellung dieses 
Kolloides, die die Steigerung der plastischen Dehnbarkeit hauptsächlich 
erklärt. Dazu kann sich eine py- Quellung addieren, nämlich dann, wenn 
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der Wuchsstoff eine Säure ist und eine genügend starke Aciditäts- 
steigerung der Membran zur Folge hat. Beide Quellungsarten bewirken 
also etwa in der folgenden Weise gemeinsam eine Steigerung der plasti- 
schen Dehnbarkeit: 


Anreicherung des Wuchsstoffes in dem Quellkérper 
der Intermizellarsubstanz 


sake aT ic Nl LT 


Aciditatssteigerung der Membran Elektrolytquellung des Quellkérpers 
durch das Anion des Wuchsstoff- 


Pa-Quellung des Quellkérpers durch molekiils 


das H-Ion 


Steigerung der plastischen Dehnbarkeit 


Danach miissen wir als den physiologisch wirksameren Teil des 
Wuchsstoffmoleküls nicht das Kation, sondern, wie es bereits von ver- 
schiedenen Autoren geschehen ist, das Anion ansprechen. 


Strukturänderungen der Intermizellarsubstanzen während des 
Streckungswachstums. 


Die im vorigen Abschnitt geforderten Alterungsvorgänge lassen sich 
leicht nachweisen. Einmal ist dies durch die Untersuchung des Streckungs- 
wachstums verschieden alter decapitierter Hypokotyle möglich. Bliebe 
nämlich die kolloid-chemische Struktur des Quellkörpers stets die gleiche, 
so müßte der durch den Wuchsstoff hervorgerufene Streckungszuwachs 
unabhängig sein von dem Zeitraum, der zwischen der Decapitation 
und der Wuchsstoffgabe liegt. Dies ist nun offensichtlich nicht der 
Fall, wie es auch aus der Abb. 8 hervorgeht. 

Die horizontalmikroskopischen Messungen für diese Untersuchungen führte ich 
in der folgenden Weise an je 36 Hypokotylen durch. Hatten die Keimlinge in 
einem Gewächshaus eine Höhe von 4—5 cm erreicht, so decapitierte ich sie 3—4 mm 
unterhalb der Ansatzstelle der Kotyledonen, so daß sie nach 2 Tagen keinen 
Streckungszuwachs mehr zeigten (vgl. Ruex 1937, Tabelle 3). In der Kontrollreihe 
gab ich gleich nach der Decapitation auf die Schnittfläche eine Wuchstoffpaste 
(Wollfett: 0,001 n-ß-Indolylessigsäure = 1:1, vgl. LAIBACE 1933). In den Versuchs- 
reihen geschah das gleiche nach 0,5, 1, 2, 3, 4 usw. Tagen, nachdem ich die Schnitt- 
fläche erneuert hatte. Auf die Ordinate der Abb. 8 trug ich sodann den in einer 
Dunkelkammer (21,5°) in 3 Tagen erfolgten, horizontalmikroskopisch gemessenen 
Streckungszuwachs des obersten Zentimeter in Prozenten der Ausgangslänge auf. 

Wie Abb. 8 zeigt, sinkt die Reaktionsfähigkeit gegenüber der Wuchs- 
stofflösung in den ersten 4 Tagen um das 10fache (von 400% auf 40% 
Streckungszuwachs in 3 Tagen). 13 Tage nach der Decapitation bewirkt 
das Heteroauxin dieser Konzentration keine Wachstumsförderung mehr. 
Zu dieser Zeit ist der Quellkörper der Intermizellarsubstanz soweit 
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kolloidchemisch verändert [die Polymerisation soweit fortgeschritten (?)], 
daß er nach der Wuchsstoffgabe keine Quellung mehr aufweist. 
Zeigt uns diese Versuchsanstellung den Übergang des maximal 
reaktionsfähigen Quelikörpers zum reaktionsträgen, so geht aus der 
folgenden auch die wenig wirksame Vorstufe zu dieser Inter- 











% mizellarsubstanz hervor. Decapitiert man nämlich in 5 Serien 
400 4 cm lange Hypokotyle jeweils an der Grenzfläche der Zonen 

(vgl. Abb. 1), gibt dann auf die Schnittfläche eine 1/1000 n 
350 Wuchsstoffpaste, so erhält man nach 24 Stunden in den 


unter der Decapitationsschnittfläche gelegenen Zone folgen- 
den Streckungszuwachs als Mittel aus je 20 Messungen. 





Tabelle 2. Streckungszuwachs verschieden alter Zellen 
bei der gleichen Wuchsstoffgabe. 
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50 Streckungszuwachs in % . .| 66 84 54 25 | 16,5 





Zu einem entsprechenden Ergebnis kommt auch Pout (1937) 
in seiner letzten Untersuchung iiber das zonale Streckungs- 


























a N wachstum der Avena-Koleoptile. Auch 
de TT erfindet, daB es Zellen aus der mittleren 
= Zone der Koleoptile sind, die die größte 

[4 2 $ 6 0 RM 
Tage ent dir Beine Reaktionsfähigkeit auf den Wuchs- 


abe R D tion} BRU stoff besitzen, während bei der gleichen 
wachs decapitierter Hypokotyle nachder Wuchsstoffgabe sowohl die jüngeren, 
RTE" Zeiten wie auch die älteren Zellen einen ge- 
À ringen Streckungszuwachs zeigen. 
Auch mit Hilfe mikrochemischer Farbreaktionen (vgl. MoLıscH 1921; 
SCHNEIDER-ZIMMERMANN 1922; GRUBLER 1936) und optischer Methoden 
kénnen wir einige Anderungen der Intermizellarsubstanz nachweisen. 
Ich fasse die augenfälligsten Ergebnisse dieser Untersuchungen beim 
normalen Streckungswachstum tabellarisch zusammen. 
Tabelle 3. Mikrochemische Anderungen der Intermizellarsubstanzen 


im Mark und Parenchym des Hypokotyls von Helianthus in verschieden 
alten Zonen. 





























Zone 
Stoff Reagens 

I II III IV Vv 

Amyloid . . .| 1% KJ.+ Eau de Javelle | ++ = + _— — 
Hommliions -| 2T11% KJ,+1 TI konz. | 20 20 30 40 40 

H,SO,. Farbung nach Min. 
Pektin . : . . Ruthenium-Rot + 4 ++/++)]4++ 
Zelluloseschleim Orseillin BB ++ | ++) ++ + + 
»» Azorubin eat Ne ey ot WR ate + + 
Schleim. . . . Mucikarmin ++ | ++ ++ + ua 
Inkrusten . . . | Gelber Unterton beim Chlor-| — — — + + 
zinkjod-Dichroismus 
(Frey 1927) 
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Diese Ta belle zeigt, daß sich vor allem beim Übergang von der III. zur 
IV. Zone sehr charakteristische chemische Vorgänge abspielen. Nun ist 
es auffällig, daß die plastische Dehnbarkeit gerade in diesen Zonen ihren 
Höchstwert erreicht. Aus diesen Ergebnissen möchte ich aber noch 
keine Schlüsse auf die Chemie des Quellkörpers ziehen. 

Schließlich lassen sich derartige Alterungserscheinungen auch durch 
Untersuchungen über den Einfluß von kohlehydratspaltenden Fermenten 
auf das Streckungswachstum verschieden alter, decapitierter Hypo- 
kotyle beweisen. Darüber wird aber in einem anderen Zusammenhang 
zu berichten sein. 


Besprechung der Ergebnisse. 


Die vorliegende Arbeit führte ich durch, um einen Beitrag zur Ent- 
scheidung der Frage liefern zu können, ob die zellphysiologische Wirkung 
der synthetischen B-Indolylessigsäure in allen Einzelheiten der des 
genuinen Auxins entspricht. 

Bevor ich jedoch unter diesem Gesichtspunkt die früheren Ergebnisse 
(Streckungswachstum decapitierter Hypokotyle nach der Behandlung 
mit dem Heteroauxin) mit den jetzigen (normales Streckungswachstum) 
vergleiche, muß ich auf eine methodische Verschiedenheit hinweisen, 
die sich in unterschiedlichen Ergebnissen beider Versuchsanstellungen 
auswirkt, aber nicht durch die verschiedenen Wuchsstoffe (f-Indoly]- 
essigsäure und genuines Auxin) zu erklären ist. 

Bei der damaligen Versuchsanstellung decapitierte ich die in einem 
Gewächshaus herangewachsenen Keimlinge und untersuchte dann das 
in einer Dunkelkammer erfolgende Streckungswachstum. Da unter 
diesen Bedingungen eine Assimilation während des Versuches aus- 
geschlossen ist, wie auch ein Ableiten der Reservestoffe aus den Kotyle- 
donen in die reagierende Zone, so ist es verständlich, daß hier, vor allem 
bei einer längeren Versuchsdauer, Mangelerscheinungen auftreten. — 
Anders in der neuen Versuchsanstellung. Hier ließ ich die Hypokotyle 
unter möglichst normalen Bedingungen heranwachsen, und da sie mit 
Hilfe der Kotyledonen zu assimilieren vermochten, mußten den wach- 
senden Zellen stets Kohlehydrate in genügender Menge zur Verfügung 
stehen. 

Daraus erklärt sich zunächst, daß beim normalen Streckungswachstum 
der osmotische Wert, nach seiner anfänglichen Abnahme, bedeutend 
stärker wieder ansteigt (um 0,9 Atm.) als beim Streckungswachstum 
decapitierter Keimlinge, die in einer, hierfür noch besonders günstigen 
Versuchsanstellung (I 1/1<), nur eine Zunahme von 0,2 Atm. zeigen. 

Überblicken wir nun die im einzelnen untersuchten Eigenschaften. 
In den Änderungen sämtlicher osmotischer Zustandsgrößen bestehen 
zwischen dem normalen und dem unter der Einwirkung des Heteroauxins 
erfolgenden Streckungswachstum außer dem erwähnten quantitativen, 
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keine weiteren Unterschiede. Das gleiche gilt fiir die Bildung der 
osmotisch wirksamen Substanz. So kommt auch Frrepricn (1936) zu 
dem Ergebnis, daß sich die Stoffwechselveränderungen, die durch die 
B-Indolylessigsäure und den Harnwuchsstoff (Auxin) bewirkt werden, 
völlig einander entsprechen. Da die Änderungen dieser zellphysiologischen 
Eigenschaften eine Folgeerscheinung des Streckungswachstums dar- 
stellen (FRIEDRICH 1936; RuGE 1937), so mußte es auch gleichgültig sein, 
durch welchen Wuchsstoff der Wachstumsvorgang ausgelöst wird. 

Aus den Änderungen der Dehnungseigenschaften der Membran, die 
zum Teil direkt durch den Wuchsstoff beeinflußt werden, ergibt sich 
ebenfalls eine sehr weitgehende Übereinstimmung in der Wirkungs- 
weise der beiden Wuchsstoffe. Desgleichen konnte ich auch beim normalen 
Streckungswachstum in einer Zone eine reine Zellstreckung feststellen, 
wie ich es beim Streckungswachstum decapitierter Keimlinge fand. 

Entgegen den an den decapitierten Hypokotylen gewonnenen Ergeb- 
nissen finde ich aber beim normalen Streckungswachstum, daß das 
Maximum der plastischen Dehnbarkeit nicht in die Zone der Höchstwerte 
der reversiblen Dehnungseigenschaften fällt. Die Größe der plastischen 
Dehnbarkeit wird nun aber durch den Quellungsgrad eines Kolloides be- 
stimmt, das wahrscheinlich einer ständigen Alterungserscheinung unter- 
worfen ist. Da es dann nicht mehr auf den Wuchsstoff zu reagieren 
vermag, muß es vom Protoplasten stets neu in die Membran aus- 
geschieden werden. Da nun, wie bereits gesagt, die decapitierten Keim- 
linge während des Wachstums unter einem Kohlehydratmangel leiden, 
kann der Protoplast dieser Zellen den Quellkörper nicht mehr in der 
Menge bilden, wie beim normalen Streckungswachstum. Denn auch 
diese intermizellare Substanz setzt sich aus Kohlehydraten zusammen, 
wie aus den Quellungsversuchen mit den Schleimkörpern von Linum 
und Lepidium und noch einwandfreier aus später zu veröffentlichenden 
Versuchen hervorgeht. Das unterschiedliche Verhalten der Änderungen 
der plastischen Dehnungseigenschaften kann also auch aus der ernäh- 
rungsphysiologischen Verschiedenheit in den beiden Versuchsanstellungen 
erklärt werden. 

Aus diesem Vergleich geht nun hervor, daß die Wirkungsweise des 
Auxins völlig der des Heteroauxins entspricht, indem beide Wuchsstoffe 
eine Steigerung der plastischen Dehnbarkeit und Einlagerung von Ge- 
rüstsubstanzen in die Membran bewirken. Damit ist aber noch durchaus 
nicht bewiesen, daß die gesamte Physiologie des Streckungswachstums 
decapitierter, mit B-Indolylessigsäure behandelter und unverletzter, 
unter der Einwirkung des genuinen Auxins wachsender Hypokotyle 
gleichartig ist. 

FrIEDRICH (1936) fand z. B., daß bei einer geotropischen Aufrichtung 
eines nichtdecapitierten Helianthus-Keimlings die Hydrolyse-der Reserve- 
stoffe bereits beginnt, bevor eine sichtbare Aufrichtung des Hypo- 
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kotyls zu beobachten ist. Dagegen setzt dieser Vorgang bei decapitierten, 
einseitig mit Heteroauxin versorgten Keimlingen erst nach dem Beginn 
der Krümmung ein. Demnach müßte hier eins der von mir (s. Schema, 
Rue 1937) im Osmoregulativ zusammengefaßten Fermente, das in 
dem normal wachsenden Hypokoty! stets in aktiver Form enthalten ist, 
erst aktiviert oder neugebildet werden. Hier stoßen wir aber auf ein 
Gebiet, nämlich das Zusammenwirken der verschiedenen Ferment- 
systeme beim Streckungswachstum, auf dem bisher leider nur sehr 
wenige experimentelle Erfahrungen gesammelt sind. 


Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 


1. Der osmotische Wert, die Saugkraft und der Turgordruck zeigen 
in der Zone des stärksten Streckungswachstums ein Minimum. 

2. Die Dicke der Membranen nimmt in dem obersten Teile des Hypo- 
kotyls in dem Maße der Zellstreckung ab. Hier liegt also, im Gegensatz 
zu den unteren Zonen, eine reine Zellstreckung vor. 

3. Die elastische Dehnung und Dehnbarkeit erreichen ihre höchsten 
Werte in den Zonen der geringsten Membrandicke. Das Maximum der 
plastischen Dehnbarkeit liegt aber von dem der anderen Dehnungs- 
eigenschaften getrennt in einer Zone älterer Zellen. 

4. Während des Streckungswachstums sinkt die Acidität der Mem- 
branen. Die Steigerung der plastischen Dehnbarkeit kann aber nicht 
allein als eine py-Quellung der Intermizellarsubstanz erklärt werden, 
wohl aber als eine durch das Anion des Wuchsstoffmoleküls bedingte 
Elektrolytquellung dieses Kolloides, das während des Streckungs- 
wachstums bestimmten Alterungserscheinungen unterliegt. 

5. Die Schleimkörper der Samen von Linum und Lepidium stellen 
Substanzen dar, die chemisch dem Quellkörper in der Intermizellar- 
substanz streckungsfähiger Zellen recht nahestehen. 

6. In der Wirkungsweise der B-Indolylessigsäure und des Auxins 
konnte ich keine Unterschiede nachweisen. 

Die Durchführung der vorliegenden Arbeit wurde durch ein Stipendium der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft ermöglicht. Herrn Professor Dr. METZNER 
danke ich für die Überlassung eines Arbeitsplatzes in seinem Institut, sowie für 
die stets gern gewährte Hilfe. 
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(Aus dem Carlsberg Laboratorium, Kopenhagen.) 


VERGLEICHENDE UNTERSUCHUNGEN ÜBER WUCHSSTOFF- 
WIRKUNG AUF VERSCHIEDENE ARTEN VON HEFE UND 
SCHIMMELPILZEN. 


Von 
NIELS NIELSEN und Fane SING-FANG. 


(Eingegangen am 31. August 1937.) 


Vor kurzem wurde nachgewiesen (NIELSEN und HarreLıus 1937), 
daß es möglich ist, aus einer Wuchsstofflösung zwei Gruppen des Wuchs- 
stoffes B zu isolieren; die eine Gruppe (B,) wirkt auf Saccharomyces 
cerevisiae ein, die andere (B,) auf Aspergillus niger. Die beiden Wuchs- 
stoffgruppen konnten teils durch Oxydation getrennt werden, wobei 
Wuchsstoff B, zerstört wurde, teils durch Ausschütteln der Wuchs- 
stoffgemische mit Hefe oder Aspergillus niger-Myzel. Die Wirkung 
dieser Wuchsstoffgruppen ist streng getrennt, so daß die Wuchsstoffe, 
die auf Saccharomyces cerevisiae wirken (B,), nicht auf Aspergillus niger 
wirken, während die Wuchsstoffe, die auf Aspergillus niger wirken (B,), 
keinen Einfluß auf Saccharomyces cerevisiae ausüben. Bei der erwähnten 
Untersuchung wurde jedoch nur die Wirkung auf Aspergillus niger und 
Saccharomyces cerevisiae untersucht, und eine Untersuchung, wie sich 
eine größere Zahl von Hefe- und Schimmelpilzarten verhält, würde des- 
halb von Interesse sein. Wir haben jetzt diese Frage bei 3 Pilz- und 
6 Hefearten untersucht. 

Auch die Untersuchung einer anderen Frage, die in naher Beziehung 
hierzu steht, würde von Interesse sein, nämlich wie verschiedene Wuchs- 
stoffpräparate auf verschiedene Hefe- und Pilzarten wirken. Es besteht 
ja die Möglichkeit, das Stärkeverhältnis der verschiedenen Wuchsstoff- 
präparate bei einer Hefe- oder Pilzart zu bestimmen; untersucht man die 
Wirkung bei mehreren verschiedenen Arten, dann kann man beurteilen, 
ob das Stärkeverhältnis der betreffenden Wuchsstoffpräparate bei allen 
Organismen das gleiche ist. Auf diese Weise kann man ermitteln, ob 
die verschiedenen Arten sich gleichmäßig verhalten, oder ob Unterschiede 
in ihrem Wuchsstoffbedarf bestehen. Eine derartige Untersuchung 
haben wir bei den 9 Arten durchgeführt und dabei die Wirkung von 
8 verschiedenen Wuchsstoffpräparaten gemessen. 


Versuchsergebnisse. 
Zu den Versuchen wurden 3 Pilzarten verwandt, Aspergillus niger, 
Rhizopus suinus und Penicillium Roqueforti, sowie 6 Hefearten, Saccharo- 
myces cerevisiae, Saccharomyces ellipsoideus, Saccharomycodes Ludwigii, 
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Nchizosaccharomyces Priorianus, Zygosaccharomyces Pombe und eine 
Saccharom yces-Art als Nr. 15 bezeichnet, die der eine von uns (FANG 
SING-FANG) isoliert hatte ?. 

Die Pilze wurden auf einer Nährlösung folgender Zusammensetzung 
gezüchtet: 0,5 g MgSO, — 0,5gKH,PO, — 4g (NH,,S0, — 50g 
Rohrzucker — !/,cm? 1% FeSO, pro Liter. Zur Herstellung wurde 
destilliertes Wasser benutzt. Zu dieser Nährlösung wurden noch 10 em? 
einer Lösung zugesetzt, die die notwendigen Co-Wuchsstoffe (NIELSEN 
und HARTELIUS 1935) enthielt, d. h. pro Liter: 0,01 mg CdCl, — 0,002 mg 
BaCl, — 2,5 mg SrCl, — 0,001 mg HgCl, — 2 mg CaCl, — 0,02 mg 
LiCl — 2mg BeCl, — 0,5 mg ZnCl, — 0,1 mg CuCl, — 0,2 mg MnCl. 
50 em? dieser Nährlösung wurden in 300 cm*-Erlenmeyerkolben ab- 
pipettiert, und zu diesen Kolben wurden außerdem 0,5—2 cm? der 
Lösungen, deren Wuchsstoffwirkung untersucht werden sollte, zugesetzt. 
Die Kolben wurden danach durch Erwärmen auf 120° während 10 Min. 
im Autoklaven sterilisiert. Sporen des Pilzes, der zum Versuch benutzt 
werden sollte, wurden darauf in etwas Nährlösung aufgeschlemmt und 
mit einer sterilen 1 cm?- Pipette wurde 1 cm? Sporenaufschlemmung in 
jeden Kolben iiberpipettiert. Bei den Versuchen mit Aspergillus niger 
und Rhizopus suinus standen die Kolben bei 32°, bei den Versuchen mit 
Penicillium Roqueforti bei 30°. Nach Verlauf einer geeigneten Zeit — 
bei Aspergillus 3 Tage, bei Rhizopus suinus 4 Tage, bei Penicillium 
Roqueforti 7 Tage — wurde der Gehalt an Trockensubstanz in den Kolben 
bestimmt. Das Myzel wurde auf einer 1G3 Jenaer Glasfilter-Nutsche 
abfiltriert, und nach Auswaschen mit destilliertem Wasser wurden die 
Filter bis zum konstanten Gewicht getrocknet und gewogen. Es wurden 
immer Parallelversuche mit 2 oder 3 Kolben angestellt, und der Mittel- 
wert hiervon ist in den Tabellen angegeben. In den Tabellen ist auBer- 
dem „f‘‘ angegeben, d.h. das Verhältnis zwischen Trockengehalt des 
Myzels in Kolben mit und in Kontrollkolben ohne den betreffenden 
Wuchsstoffzusatz. 

Die Hefearten wurden in einer Nährlösung folgender Zusammensetzung 
gezüchtet: 0,7 g MgSO, — 1,0 g KH,PO, — 0,4 g CaCl, — 0,5 g NaCl — 
0,6g (NH,),SO, — 100g Rohrzucker — 0,5 cm? 1% FeCl, pro Liter. 
Zur Herstellung wurde destilliertes Wasser benutzt. In 100 em?-Erlen- 
meyerkolben wurden je 50 cm? dieser Nährlösung abpipettiert. Ferner 
wurden diesen Kolben 0,5—2 em? Wuchsstofflösung zugesetzt. Danach 
wurden sie 10 Min. bei 120° sterilisiert. Dann wurden sie mit 1 cm? 
Hefeaufschlemmung geimpft. Die Kolben mit Schizosaccharomyces 
Pombe standen bei 32°, die mit Saccharomyces Nr. 15 bei 30°, die übrigen 
Kolben bei Stubentemperatur (etwa 20°). Der Gehalt an Trocken- 
substanz wurde bei Saccharomyces cerevisiae und Saccharomyces Nr. 15 


1 Herrn Laboratoriumsleiter HôEG Brask und Professor Dr. 0. Wryex, die 
uns einen Teil der Kulturen iiberlassen haben, sagen wir hiermit unseren besten Dank. 
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nach 24 Stunden bestimmt, während die Versuchszeit bei den anderen 
Arten etwas linger war. Die Trockensubstanzbestimmung wurde wie 
bei den Pilzen ausgeführt, nur wurde ein 1G4 Filter zum Filtrieren ver- 
wendet. 


1. Versuch mit verschiedenen Wuchsstoffpräparaten. 


Die benutzten Wuchsstofflösungen waren folgende: 

1. Hefeextrakt. 100g Preßhefe (28% Trockensubstanz) wurden 
15 Min. mit 1 Liter destilliertem Wasser gekocht. Nach Abkühlen 
wurde die Hefe abzentrifugiert, und die klare Flüssigkeit wurde durch 
Erwärmen auf 120° während 10 Min. sterilisiert. 

2. Extrakt von Boletus edulis. 6,8 g getrocknete Pilze (Handelsware 
mit 92% Trockensubstanz) wurden 15 Min. mit 136 cm? destilliertem 
Wasser gekocht, wonach der Extrakt abfiltriert wurde. 

3. Bierwürze (Pilsnerwürze 10,7% Balling). 

4. Nährlösung, auf der Aspergillus niger gezüchtet war. Aspergillus 
niger wurde 21 Tage auf einer Nährlösung gezüchtet, die pro Liter 0,5 g 
MgSO, — 0,5 g KH,PO, — 20 g Ammoniumtartrat — 50 g Rohrzucker — 
0,5 em? 1% FeSO, — sowie die erforderlichen Co-Wuchsstoffe enthielt. 
Die Nährlösung, die vom Myzel abfiltriert wurde, war sehr wuchsstoff- 
reich, sie wird im folgenden als ,,Aspergillin“ bezeichnet. 

5. Nährlösung, auf der Rhizopus suinus gezüchtet war. Diese Lösung, 
die als ,,Rhizopin“ bezeichnet wird, wurde auf dieselbe Weise wie das 
Aspergillin hergestellt. 

6. Nährlösung, auf der Penicillium Roqueforti gezüchtet war; genau 
so wie die vorhergehenden hergestellt, nur wurde der Pilz bei 30° gezüch- 
tet; wird als ,,Penicillin‘ bezeichnet. 

7. Erwärmte Zuckerlösung. Diese wird hergestellt, indem man eine 
Lösung von 2% Glukose und 2% Ammoniumtartrat in destilliertem 
Wasser 50 Min. lang auf 130° erwärmt (NIELSEN und HARTELIUS 1932). 

8. Eine Mischung von Brenztraubensäure und Glykolsäure im Ver- 
hältnis 3 zu 1 (NIELSEN und HARTELIUS 1936). 

Bei den Versuchen wurde die Wirkung dieser 8 Wuchsstoffpräparate 
sämtlichen Schimmelpilzen und Hefearten gegenüber untersucht. Da 
jedes der Wuchsstoffpräparate in 3—4 Konzentrationen untersucht 
wurde, wurden die Versuche so umfangreich, daß man genötigt war, 
die Wirkung auf jeden einzelnen Organismus in 2 Versuchsreihen zu 
prüfen. In jeder Versuchsreihe wurden indessen Versuche mit Aspergillin 
angestellt, so daß man die Ergebnisse der beiden Versuchsreihen ver- 
gleichen konnte. 

In einer Versuchsreihe wurde die Wirkung von 4 Wuchsstoffprä- 
paraten untersucht, nämlich erwärmte Zuckerlösung, Mischung von 
Brenztraubensäure und Glykolsäure, Bierwürze und Aspergillin. 
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Tabelle 1. Wuchsstoffwirkung von erwärmter Glucose-Ammonium- 
Aspergillin und 



































Saccharo- Saccharo- Saccharo- 
myces myces myces 
cerevisiae Nr. 15 ellipsoideus 
Zusatz pro 50 cm?’ mg mg mg 
Trock Trocken- Trocken- 
substanz| f jsubstanz f Isubstanz| f 
ro pro pro 
50 cm? 50 cm? 50 cm? 
lem?] 17,7 ]9,8| 27,7 {13,2] 19,5 |13,9 
Matin ee Les 1,cm°} 10,5 15,8] 17,2 | 82] 13,4 | 9,6 
1/, cm? 6,4 13,6] 12,5 6,0 7,4 5,3 
lem} 10,5 | 5,8] 16,3 7,8 | 12,2 8,7 
Aspergillin ......... 1,cm°| 6,8 | 3,8] 10,8 5,1 8,6 | 6,1 
Y,cem?| 4,7 | 2,6 6,7 3,2 6,3 4,5 
3 or 
Erwärmte Glukose-Ammonium- |, i zu = = v an 
2 ” ’ u) > ’ ’ 
tartratiisung . . . . . . : Yom} 15 |08| 27 | 13] 13 | 09 
2 mg Brenztraubensäure 
+ ?/, mg Glykolsäure . . . . . . . 19 | 1,1 2,2 1,0 1,6 1,1 
1 mg Brenztraubensäure 
+ 1/, mg Glykolsäure . . . . . . . 2,0 ]|1,1 2,2 1,0 1,5 1,1 
1, mg Brenztraubensäure 
+ 1/, mg Glykolsäure . . . . . .. 1,8 |1,0 2,2 1,0 1,7 | 1,2 
Kontrolle 1,8 2,1 1,4 


Die Versuche mit der erwärmten Glukose-Ammoniumtartrat-Lésung 
zeigen einen deutlichen Unterschied zwischen Schimmelpilzen und Hefe. 
Die Wuchsstoffwirkung einer solchen erwärmten Zuckerlésung wurde 
gerade fiir Aspergillus niger nachgewiesen (NIELSEN und HARTELIUS 1932), 
während Dacys (1935) zeigen konnte, daß diese Lösung keine Wuchs- 
stoffwirkung auf Saccharomyces cerevisiae hatte. Die Versuche, die hier 
angestellt wurden, zeigen, daß offenbar ein grundlegender Unterschied 
zwischen Schimmelpilzen und Hefearten besteht, derart, daß erwärmte 
Glukose-Ammoniumtartrat-Lösung als Wuchsstoff bei Schimmelpilzen, 
aber nicht bei Hefe wirkt. Die früher (NIELSEN und HARTELIUS 1937) 
gegebene Trennung von Schimmelpilzen und Hefe als zweier mit Hin- 
blick auf ihren Wuchsstoffbedarf verschiedener Gruppen hat damit 


einen weiteren Unterbau erfahren. 


Übrigens zeigen die Versuche, daß bedeutende Unterschiede zwischen 


den drei Schimmelpilzen bestehen. 


Die Mischung von Brenztrauben- 


säure und Glykolsäure, die nach früheren Versuchen (NIELSEN und 
HARTELIUS 1936) eine Wuchsstoffwirkung auf Aspergillus niger zeigte, 
hat auch bei diesen Versuchen eine Wuchsstoffwirkung auf Aspergillus 
niger gehabt, dagegen keine auf die beiden anderen Pilze. Auf Rhizopus 


suinus scheint die Mischung giftig zu wirken. 


Auf Hefearten hat weder die erwärmte Glukose-Ammoniumtartrat- 





Lösung noch die Mischung Brenztraubensäure-Glykolsäure Wuchsstoff- 
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tartrat-Lösung, Brenztraubensäure-Glykolsäure-Mischung, 
Bierwürze. 
































Saccharo- Schizo- Zygosac- A su Penieilli Rhi 

Jaucodes §Jeaccharomyces| charompees | “niger | Roqueforti |  sutnus 
mg mg mg mg mg mg 

Trocken- Trocken- Trocken- Trocken- Trocken-| Trocken- 
substanz| f |substanz| f |substanz| f fJsubstanz| f |substanz| f Isubstanz! f 
pro pro pro pro pro pro 
50 cm’ 50 em? 50 cm? 50 cm? 50 cm? 50 cm? 

84 |10,5] 20,6 |13,7 = — 514 1,9] 204 1,1 189 1,8 
4,1 5,1] 11,1 7,44 14,6 |10,4) 535 1,9} 203 À 172 1,6 
2,3 2,9 6,3 4, 6,3 4,5] 465 1,7] 201 1,1 149 1,4 

20,0 | 25,0 4,6 3,11 17,5 112,5] 480 |1,7] 221 1,2 172 1,6 

11,1 | 13,9 1,8 1,2] 12,9 4 453 1,6} 203 1,1 147 1,4 
6,2 7,8 1,4 0, 6,7 4,8} 402 1,5] 194 1,1 135 1,3 
0,6 0,8 1,5 1,0) 1,6 1,11 542 |2,0] 217 1,2] 200 1,9 
0,4 0,5 1,6 1,1 1,4 1,0} 425 1,5] 201 1,1 181 1,7 
0,5 0,6 28 0,7 1,5 1,1] 379 1,4] 197 | 170 1,6 
0,3 | 04) 08 | 0,5] 0,8 0,6) 453 |1,6] 183 |1,0] 90 10,8 
0,1 0,1 1,2 0,8 1,6 1,1] 350 1,3] 189 1,0 80 0,7 
0,2 0,3 1,2 0,8) 1,5 1,1} 365 1,3 185 1,0] 102 1,0 
0,8 1,5 1,4 276 185 107 























wirkung gezeigt. Dagegen haben Bierwiirze und Aspergillin als Wuchs- 
stoff auf alle Hefearten gewirkt. Auch hier findet sich indessen ein Unter- 
schied zwischen den verschiedenen Hefearten. Auf Saccharomycodes 
Ludwigii hat Zusatz von Aspergillin kräftiger gewirkt als Zusatz derselben 
Menge Bierwürze, wogegen die 5 anderen Hefearten sich umgekehrt 
verhalten. Namentlich. Schizosaccharomyces Pombe reagiert viel kräftiger 
auf Zusatz von Bierwürze als auf Zusatz von Aspergillin. 

In einer anderen Versuchsreihe wurde die Wirkung der 5 anderen 
Wuchsstoffpräparate untersucht. 

Alle untersuchten Wuchsstoffpräparate haben bei allen Organismen 
eine Wirkung gezeigt. Dagegen besteht ein beträchtlicher Unterschied 
in der Wirkung der Präparate den einzelnen Arten gegenüber. Zwischen 
den 3 Schimmelpilzen ist der Unterschied nicht so groß. Am bemerkens- 
wertesten ist, daß Penicillin auf Aspergillus niger giftig gewirkt hat. 
Dies geht daraus hervor, daß, während Penicillin bei geringen Zusätzen 
ebenso kräftig wie die anderen Wuchsstoffpräparate wirkt, es bei größerem 
Zusatz verhältnismäßig weit schwächere Wirkung hat. Zwischen den 
Hefearten ist der Unterschied dagegen beträchtlich. Saccharomycodes 
Ludwigii, der schon bei den vorhergehenden Versuchen ein von den 
anderen 5 Hefearten abweichendes Verhalten gezeigt hatte, verhält 
sich auch bei diesem Versuch anders. Auf die 5 anderen Hefearten wirkt 
Boletus-Extrakt am stärksten, auf Saccharomycodes Ludwigii wirkt 
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Tabelle 2. Wuchsstoffwirkung von Aspergillin, Rhizopin, 




















Saccharo- Saccharo- Saccharo- 
myces myces myces 
cerevisiae Nr. 15 ellipsoideus 
Zusatz pro 50 cın? mg mg mg 
Trocken - Trocken- Trocken- 
substanz| f Isubstanz| f |substanz! f 
pro pro pro 
50 cm? 50 cm? 50 cm? 
à m Fr 7,71 40,2 |11,5] 28,2 |13,4 
oad cm 12,0 | 4,3] 23,7 6,8] 16,0 | 7,6 
Aspergillin . . . . . . - . . 1,em°| 7,5 | 27| 148 | 4,2] 100 | 48 
1/, cm? 5,8 | 2,1 9,7 2,8 6,6 | 3,1 
2 em 7,7 | 2,8} 39,5 |11,3] 16,8 | 8,0 
212 1 em 6,9 | 2,5] 29,2 | 8,3] 15,6 | 7,4 
Rhizopin . ..-.------ 1,ems| 60 | 2,1] 13,0 | 3:7| 130 | 62 
1/, cm? 4,8 1,7 7,2 2,1] 10,9 | 5,2 
2 cm 3,4 1,2] 4,7 1,3 2,5 1,2 
, 1 em 3,0 1,1 3,3 1,0 2,6 1,2 
| RR aes Aes Far 1}, cm? 31 3 De u 25 12 
1/4 cm3 2,7 1,0} 3,7 1,1 2,5 1,2 
2 em: 33,9 |12,1] 67,9 |19,4] 52,7 125,1 
l cm 25,1 9,0! 50,5 |14,4| 40,2 119,1 
Boletus-Estrakt. . . . . .. em? | 17,1 | 6,1| 32,2 | 9,2] 26,6 [12,7 
‚cm? | 10,8 | 3,9] 20,3 5,8] 16,1 pin 
2 em | 11,1 4,01 20,0 | 5,7] 15,2 | 7,2 
1 cm? 6,4 2,3 8,7 2,5 8,5 4,0 
Hefe-Extrakt . . . . . . . . 1, om? 5.0 18 48 14 51 24 
1/, cm? ‚3 1,2] 41 1,2 3,2 1,5 
Kontrolle 2,8 3,5 2,1 























Aspergillin am stärksten. Auch zwischen den 5 anderen Hefearten 
finden sich indessen deutliche Unterschiede. 


2. Versuche mit ausgeschüttelter Bierwürze. 


Frühere Untersuchungen (NIELSEN 1934) haben gezeigt, daß durch 
2—3stündiges Ausschütteln von Bierwürze mit Brauereihefe ein be- 
trächtlicher Teil der Wuchsstoffe der Bierwürze, die auf Hefe wirken, 
entfernt werden konnte. Es wurden etwa 40% der Wuchsstoffe entfernt, 
und da ein verlängertes Ausschütteln oder ein Ausschütteln mit größeren 
Mengen Hefe keine größere Herabsetzung in der Wuchsstoffwirkung der 
Bierwürze mit sich führte, mußte man annehmen, daß die Brauereihefe 
eine oder mehrere Fraktionen der Wuchsstoffe, die auf Hefe wirken, 
entfernt hatte. Später (NIELSEN und HARTELIUS 1937) konnte nachge- 
wiesen werden, daß man durch Ausschütteln der Bierwürze mit Preßhefe 
fast alle die Wuchsstoffe, die auf Hefe wirken, entfernen konnte, so daß 
eine Bierwürze, die mit Preßhefe ausgeschüttelt war, fast keine Wuchs- 
stoffwirkung auf Hefe mehr hatte. Daß durch Ausschütteln mit Preßhefe 
mehr Wuchsstoff entfernt wird als durch Ausschütteln mit Brauereihefe, 











Vergleichende Untersuchungen über Wuchsstoffwirkung. 373 


Penicillin, Boletus-Extrakt und Hefe-Extrakt. 



































Saccharo- Schizo- Zygosac- A u Penicilli Rhi 
juvcodes |eaccharomyees| charomyces |“ "niger | Roqueforti | sinus. 
ag 
Trocken i Trocken, renden: rocks — 7 
substanz| f |substanz| f [substanz| f |substanz| f |substanz| f |substanz] f 
pro pro pro pro pro pro 
50 cm? 50 cm’ 50 cm? 50 cm’ 50 cm’ 50 cm? 

31,8 139,81 10,1 |14,4| 29,1 117,1] 492 |2,7] 164 |1,2] 130 1,5 

22,2 127,8 2,0 2, 26,0 115,3] 446 12,41] 176 |13] 19 2,2 

13,0 |16,3] 0,9 1,31 19,3 I11, 439 12,4] 186 |1,4] 164 1,9 
6,5 8,1 1,3 1, 12,6 7,41 414 12,31 125 |v,9| 137 1,6 
2,1 2,6 1,5 2,1] 33,9 119,9] 393 2,1 240 1,8 176 2,0 
1,6 2,0) 1,6 2,3} 31,4 |18,5] 333 1,8 193 1,4 158 1,8 
1,0 1,3 1,0 1,41 27,8 116,41 231 1,3 173 1,3 145 1,7 
1,0 1,3 0,9 1,3} 18,1 110,6! 198 1,1 140 1,0 105 1,2 
1,4 1,8 1,0 1, 5,2 3,1] 201 1,1 201 1,5 186 2,2 
1,6 2, 1,7 2,4 4,6 2,71 261 1,4 172 1,3 171 2,0 
2,0 2,5 0,9 1,3 4,1 2, 285 1,5 192 1,4 148 1,7 
0,8 1, 1,1 1,6) 3,2 1,9} 295 1,6 151 LE 114 1,3 

22,9 128,61 27,2 138,9] 39,4 123,21 629 13,41 122 10,9! 171 2,0 

15,7 119,6] 20,2 128,91 30,1 117,7] 538 12,91 120 |0,9] 149 5.7 

10,1 12,6} 14,1 120,1! 19,9 |11,7] 470 2,6 136 0,9 135 1,6 
7,2 9,0 9,8 |14, 15,5 9,1; 390 2,1 137 1,0 117 1,4 
9,4 {11,9 4,6 6,6] 21,6 {12,7} 530 2,9 121 0,9 148 2,2 
4,6 5,9 3,4 4,9} 15,4 9,1] 505 2,7 161 1,2 127 1,8 
4,0 5,( 1,0 1,4] 11,8 6,9} 350 1,9 150 1,1 123 1,4 
2,4 3,0) 0,7 1,0) 7,1 4,2] 313 1,7 122 0,9 113 1,3 
0,8 | 0,7 | 17 | 184 134 86 




















beruht wahrscheinlich darauf, daß Preßhefe viel wuchsstoffärmer als 
Brauereihefe ist (NIELSEN 1935) und deshalb die Wuchsstoffe der Bier- 
würze kräftiger aufnimmt. Weiter zeigte es sich, daß beim Ausschütteln 
mit Preßhefe nur die Wuchsstoffe entfernt wurden, die auf Hefe (B,) 
wirken, während der Gehalt der Bierwürze an Wuchsstoffen, die auf 
Aspergillus niger (B,) wirken, unverändert blieb. 

Wir haben nun die Versuche in erweiterter Form wiederholt, indem 
wir Bierwürze teils mit verschiedenen Sorten Hefe ausschüttelten, teils 
die Wuchsstoffwirkung einer so ausgeschüttelten Bierwürze auf alle bei 
diesen Untersuchungen angewandten Organismen untersuchten. 


Die Bierwürze, die zum Ausschütteln benutzt wurde, war dieselbe 
wie bei den vorausgegangenen Versuchen, nämlich gewöhnliche Pilsner- 
würze (10,7% BALLING). Zum Ausschütteln wurde teils Preßhefe, teils 
im Laboratorium gezüchtete Hefe angewandt. Diese Hefe war teils 
Saccharomyces cerevisiae, teils Saccharomyces Nr. 15. Diese zwei Arten 
wurden teils in reiner Bierwürze, teils in synthetischer Nährlösung mit 
Zusatz von 1% Bierwürze gezüchtet. Im ersten Fall wurde die Hefe 
wuchsstoffreich, im letzten Fall wuchsstoffarm (NIELSEN 1935). Die Hefe 
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Tabelle 3. Wuchsstoffwirkung 

















Saccharo- Saccharo- Saccharo- 
myces myces myces 
cerevisiae Nr. 15 ellipsoideus 
Zusatz pro 50 cm? 

rrocken- rocken- rocken- 

pubstanz | f fsubstanz| f fsubstanz| f 
pro pro pro 

50 cm’ 50 cm? 50 cm? 
+ 1/, em | 11,9 | 6,3] 12,4 110,3] 13,7 | 6,0 

Unbehandelte Bierwürze . . {rs pot 73 138 82 | 681 56 | 24 

Bierwürze, mit PreBhefe ausge-[1/, cm? 2,7 | 1,4 1,4 12] 3,5 | 1,5 
schiittelt 1/, em? 2,2 | 1,2 12 | 1,0] 28 | 1,2 

Bierwiirze, ausgesch. mit in 6,1 | 3,2 7,8 | 6,5 5,8 | 2,5 
Bierwürze gezücht. Sacch. om} 39 [21] 46 | 38] 30 |13 

a A 

Bierwürze, a h. mit in syn- 2,9 | 1,5 19 | 16] 3,3 | 1,4 
thet. Na gezücht. i? cms} 23 | 12] 16 | 13] 22 | 10 
Sacch. cerevisiae « 

Bierwürze , ausgesch. mit in 1}, cm? 6,9 3,6 7,2 6,0 8,1 3,5 
Bierwiirze geziicht. Sacch. i pre 3,6 |1,9 4,7 | 3,9] 31 |1,3 
Nr. 15 « 

Bierwürze, a h. mit in 1}, cm? 3,4 | 1,8 2,0 | 1,7] 35 | 1,5 
8 own lösung gezücht. i Zu 2,1 | 1,1 1, 1,3 27 112 

. Nr. 15 4 
Kontrolle 1,9 1,2 2,3 























wurde in 1 Liter-Stehkolben, jeder mit !/, Liter Nährlösung oder Bier- 
wiirze, geziichtet. Saccharomyces cerevisiae wurde bei 25°, Saccharo- 
myces Nr. 15 bei 30° geziichtet. Nach Bildung einer geniigenden Menge 
Hefe, aber bevor der Zucker aufgebraucht war, wurde die Hefe zum 
Ausschiitteln benutzt. Die Hefe wurde durch wiederholte Aufschlemmung 
in destilliertem Wasser und anschlieBendes Zentrifugieren gereinigt. 
Danach wurden 40 g Hefe (etwa 10 g Hefetrockensubstanz) zu 100 cm? 
Bierwürze zugesetzt, und diese Aufschlemmung wurde 3 Stunden bei 
Stubentemperatur ausgeschüttelt. Danach wurde die Hefe abzentri- 
fugiert, und die Bierwürze wurde durch Erwärmen auf 120° während 
10 Min. sterilisiert. 

Während das Ausschütteln mit Hefe ein starkes Herabgehen der 
Wuchsstoffwirkung der Bierwürze auf alle 6 Hefearten bewirkt hat, 
findet man keine Verminderung der Wuchsstoffwirkung auf die unter- 
suchten Schimmelpilzarten. Dies bekräftigt die früheren Versuche und 
zeigt, daB die Einteiiung des Wuchsstoffes B in zwei Hauptgruppen, 
B, und B,, berechtigt ist. 

Hefe gegenüber ist die Wuchsstoffwirkung der ausgeschüttelten Bier- 
würze sehr stark gefallen, und es findet sich ein deutlicher Unterschied 
zwischen Bierwürze, die mit wuchsstoffarmer Hefe und solcher, die mit 











ot 
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von ausgeschüttelter Bierwürze. 



































Saccharo- Schizo- Zygosac- “ NA x 
Aspergillus Pi u Rhizopus 

De | Bombe | Prioricm | cer | Roqueforti | suinus 

mg mg mg mg mg mg 
Trocken- Trocken- Trocken- Trocken- Trocken- Trocken- 
substanz | f jsubstanz| f fIsubstanz| f jsubstanz| f [substanz| f fsubstanz| f 
pro pro pro pro pro pro 
50 cm? 50 cm? 50 cm?’ 50 cm? 50 cm? 50 cm* 

5,2 15,8] 24,2 124,2] 20,7 129,6] 572 ]|3,9| 181 1,5] 181 1,9 
2,9 | 3,2 10,7 110,7} 11,1 115,9] 510 |3,5] 169 1,4! 160 1,6 
22 124 2,9 2,9 6,8 9,71 534 13,7] 185 15] 174 1,8 
1,4 1,6 2,0 2,0 3,8 5,44 500 13,4! 180 1,5] 159 1,6 
3,4 | 3,8 7,7 21 320 AIT 1 — —- u — — — 
1,6 | 1,8 3,7 3,7 6,6 9,44 — — —— — u _ 
1,7 11,9 2,6 2, 5,2 7,41 — — — = _- - 
0,8 10,9 1,7 1,7 2,4 34 — == — == — - 
3,5 13,9 7,3 7,31 12,3 17,4 — — — = - _ 
20 12,2 3,4 3,4 5,9 8,44 — — — — — ~- 
2,3 |26| 3,2 3,2} oe: ali ee 
1,3 | 1,4 1,8 1,8) 3,5 5, — — — — — — 
0,9 1,0 0,7 | 146 121 97 




















wuchsstoffreicher Hefe ausgeschüttelt war. Die Bierwürze, die mit in 
reiner Bierwürze gezüchteter Hefe ausgeschüttelt war, hat etwa die Hälfte 
ihres Gehaltes an Wuchsstoff verloren ; denn Zusatz von 1/, cm? ausgeschüt- 
telter Bierwürze hat ungefährdieselbe Wirkung wie Zusatz von1/, cm? nicht 
ausgeschüttelter Bierwürze. Die Bierwürze, diemit Preßhefe ausgeschüttelt 
war, oder mit Hefe, die auf einer synthetischen Nährlösung gezüchtet 
war, hat dagegen 80—90% ihres Wuchsstoffgehaltes verloren. Es sieht 
so aus, als wenn Saccharomyces cerevisiae etwas mehr Wuchsstoff entfernt 
als Saccharomyces Nr. 15, der Unterschied ist jedoch nicht sehr groß. 
Dieses Verhalten, daß _Preßhefe und auf synthetischer Nährlösung ge- 
züchtete Hefe mehr Wuchsstoff von der Bierwürze entfernen als auf 
reiner Bierwürze gezüchtete Hefe, muß damit erklärt werden, daß der 
Wuchsstoffgehalt der Hefe dafür. entscheidend ist, wieviel Wuchsstoff 
die betreffende Hefe von der Bierwürze (oder Wuchsstofflösung), die mit 
der Hefe ausgeschüttelt wird, aufnehmen wird. Eine wuchsstoffarme 
Hefe wird mehr Wuchsstoff aufnehmen als eine wuchsstoffreiche 
Hefe. 

Alle 6 untersuchten Hefearten zeigten gegenüber der ausgeschüttelten 
Bierwürze dasselbe Verhalten. Es besteht also kein Unterschied zwischen 
den einzelnen Hefearten. 


Planta Rd. 97 26 
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Besprechung der Versuchsergebnisse. 

Daeys (1936) hat die Theorie aufgestellt, daß sich zwei Gruppen 
innerhalb des Wuchsstoffes B finden, teils die Wuchsstoffe, die auf Hefe 
und Schimmelpilze wirken (Bios), und teils die Wuchsstoffe, die nur auf 
Schimmelpilze wirken. Im Gegensatz zu dieser Theorie haben NIELSEN 
und Harreuıus (1937) den Wuchsstoff B in zwei Gruppen eingeteilt; 
B,, der auf Hefe, aber nicht auf Schimmelpilze wirkt, und B,, der auf 
Schimmelpilze, aber nicht auf Hefe wirkt. Diese Einteilung basiert auf 
dem Verhalten, daß Wuchsstoffpräparate, die mit Wasserstoffsuperoxyd 
oder Kaliumpermanganat oxydiert waren, jegliche Wuchsstoffwirkung 
auf Hefe verloren hatten, während die Wirkung auf Aspergillus niger 
unverändert oder sogar größer war. Weiter zeigte sich, daß Wuchsstoff- 
präparate, die mit Preßhefe ausgeschüttelt waren, fast ihre ganze Wirkung 
auf Hefe verloren hatten, während die Wirkung auf Aspergillus niger 
unverändert blieb. War dagegen das Wuchsstoffpräparat mit Kugel- 
myzel ausgeschüttelt [nach KLuyver und PERQUIN (1933) hergestellt], 
so war die Wirkung auf Hefe unverändert, während die Wirkung auf 
Aspergillus niger stark gesunken war. 

Diese Versuche werden von den hier mitgeteilten bekräftigt. Die in 
Tabelle 3 mitgeteilten Versuche zeigen, daß, sofern ein Wuchsstoff- 
präparat mit Preßhefe oder einer anderen wuchsstoffarmen Hefe aus- 
geschüttelt war, fast jede Wirkung auf die 6 untersuchten Hefearten 
verschwindet, während die Wirkung auf die 3 Schimmelpilze unverändert, 
ist. Sofern die Wuchsstoffe, die auf Hefe wirken, auch Schimmelpilzen 
gegenüber wirksam waren, wie Dacys annimmt, müßte ja die Wirkung 
eines dergestalt ausgeschüttelten Wuchsstoffpräparates auf Schimmel- 
pilze sinken, es sei denn, daß man annehmen will, daß von der Hefe 
während des Ausschüttelns genau das Quantum des nur auf Schimmel- 
pilze wirkenden Wuchsstoffes abgegeben wird, eine Annahme, die als 
ganz unwahrscheinlich bezeichnet werden muß. 

Daeys (1937) führt als Beweis für seine Auffassung von der Wirkungs- 
weise der Wuchsstoffe eine Untersuchung von Ronsporr (1935) an. 
Bei diesen Untersuchungen fand man, daß ein gereinigtes Bios-Präparat 
wachstumsfördernd auf 11 Schimmelpilze wirkte. Indessen geht aus 
RonsporFs Untersuchungen hervor, daß das verwendete Bios-Präparat 
außer Wuchsstoff auch Stoffe enthielt, die auf das Wachstum einiger 
Pilze hemmend wirkten. Das Bios-Präparat war deshalb nicht rein 
und kann natürlich mehrere, verschiedene Wuchsstoffe enthalten haben. 
Deshalb kann diese Untersuchung auf keine Weise zeigen, daß Pilze 
und Hefe durch denselben Wuchsstoff beeinflußt werden. Nach KöcL 
(1937) wirkt Biotin auf das Wachstum von Nematespora gossypii nur 
schwach; erst beim Zusatz noch anderer Wuchsstoffe wird das Wachs- 
tum stark gefördert. Übrigens hat SCHOPFER (1936) auf Grund der von 
ihm und seinen Mitarbeitern durchgeführten umfassenden Untersuchungen 
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über den Wuchsstoffbedarf der Mucoraceen die Richtigkeit von Dacys’ 
Theorie bestritten. 

Innerhalb der beiden Gruppen, Schimmelpilze und Hefe, finden sich 
noch weitere Unterschiede. So haben Versuche gezeigt, daB eine Mischung 
von Brenztraubensäure und Glykolsäure auf Aspergillus niger als Wuchs- 
stoff wirkt, aber nicht auf Rhizopus suinus und Penicillium Roqueforti. 
Die Versuche zeigen also, daß auch bei den Schimmelpilzen Unterschiede 
bestehen, indem Aspergillus niger einer Untergruppe anzugehören 
scheint, während Rhizopus suinus und Penicillium Roqueforti einer 
anderen angehören. In diesem Zusammenhang kann auf die Unter- 
suchungen von SCHOPFER und Moser (1936) hingewiesen werden, die 
zeigen, daß ein erheblicher Unterschied zwischen Rhizopus und Phyco- 
myces mit Hinsicht auf ihren Wuchsstoffbedarf besteht. 


Innerhalb der untersuchten Hefearten macht sich dasselbe Verhalten 
geltend. Hier wurde zwar kein Wuchsstoffpräparat gefunden, daß auf 
einige Hefearten, aber nicht auf andere wirkt. Der Unterschied zeigt 
sich darin, daß die Wirksamkeit der einzelnen Präparate für die verschie- 
denen Hefearten verschieden ist. Saccharomycodes Ludwigii weicht am 
deutlichsten ab. Diese Hefeart weicht von den 5 anderen dadurch ab, 
daß sie verhältnismäßig stärker durch Aspergillin beeinflußt wird als 
durch Bierwürze und Boletus-Extrakt. Aber auch zwischen den 5 anderen 
Hefearten finden sich kleine Unterschiede. 


Die Versuche zeigen also, daß, selbst wenn man zwei Gruppen Wuchs- 
stoffe, B, und B,, aufstellen kann, die auf Hefe oder Schimmelpilze 
wirken, sich doch innerhalb jeder der beiden Gruppen von Mikroorganis- 
men große Unterschiede zwischen den einzelnen Arten finden. Vermut- 
lich muß man deshalb annehmen, daß das Verhalten bei der Trocken- 
substanzproduktion der Pflanzen (Zellteilung oder Plasmawachstum) 
viel komplizierter als beim Streckenwachstum ist. Die hier mitgeteilten 
Versuche scheinen zu zeigen, daß es nicht möglich ist, einen einzelnen 
Wuchsstoff — oder Wuchsstoffkombination — zu finden, der bei allen 
Arten wirksam ist; im Gegenteil hat sich bei dieser Untersuchung heraus- 
gestellt, daß jede einzelne Art ihren speziellen Wuchsstoff — oder Wuchs- 
stoffkombination — fordert, um kräftig wachsen zu können. Dies er- 
schwert natürlich die Untersuchungen über diese Gruppe von Wuchs- 
stoffen außerordentlich. 


Zusammenfassung. 

Bei 3 Schimmelpilzen: Aspergillus niger, Rhizopus suinus und Peni- 
cillium Roqueforti, sowie bei 6 Hefearten: Saccharomyces cerevisiae, 
Saccharomyces Nr.15, Saccharomyces ellipsoideus, Saccharomycodes 
Ludwigii, Schizosaccharomyces Pombe und Zygosaccharomyces Priorianus 
wurde die Wirkung verschiedener Wuchsstoffpräparate untersucht. 
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Die früher (NIELSEN und HARTELIUS) gegebene Einteilung des Wuchs- 
stoffes B in zwei Gruppen, B, und B,, hat sich als berechtigt erwiesen. 
Durch Ausschütteln von Bierwiirze mit verschiedenen Arten Hefe 
können die Wuchsstoffe, die auf Hefe wirken, fast quantitativ entfernt 
werden, während die Wuchsstoffe, die auf Schimmelpilze wirken, unver- 
ändert zurückbleiben. 

Versuche, bei denen Bierwürze mit Hefe ausgeschüttelt wurde, 
haben gezeigt, daß der Wuchsstoffgehalt der zum Ausschütteln benutzten 
Hefe entscheidend dafür ist, wieviel Wuchsstoff von der Bierwürze 
durch Ausschütteln entfernt werden kann. Verwendet man eine wuchs- 
stoffreiche Hefe (Hefe, die in Bierwürze gezüchtet war) zum Ausschütteln, 
so entfernt man nur die Hälfte von dem Hefewuchsstoff der Bierwürze. 
Wendet man dagegen eine wuchsstoffarme Hefe (Preßhefe oder Hefe, 
die in synthetischer Nährlösung gezüchtet war) an, so entfernt man 
durch Ausschütteln fast alle Hefewuchsstoffe aus der Bierwürze. Auch 
scheint es von einer gewissen Bedeutung zu sein, welche Hefeart man zum 
Ausschütteln anwendet. 

Eine Mischung von Brenztraubensäure und Glykolsäure wirkt auf 
Aspergillus niger als Wuchsstoff, aber nicht auf die beiden anderen 
Schimmelpilze und ebenfalls nicht auf Hefe. 

Versuche mit Hefe haben ähnliche Verhältnisse gezeigt. Saccharo- 
mycodes Ludwigii zeigte eine abweichendes Verhalten von den 5 anderen 
untersuchten Hefearten. Auch unter den anderen 5 Hefearten finden 
sich Unterschiede. 

Die hier angestellten Versuche machen es wahrscheinlich, daß die 
Wuchsstoffe, die auf die Trockensubstanzproduktion der Pflanzen 
wirken, in hohem Grade artspezifisch sind, so daß die Ergebnisse, die 
durch Untersuchung einer einzelnen Art gefunden sind, sich nicht un- 
mittelbar auf andere Arten übertragen lassen. 


Literatur. 

Dagys, J.: Protoplasma (Berl.) 24, 14 (1935); 26, 20 (1936); 28, 205 (1937). — 
Kluyver, A. J. u. L. H. C. Perquin: Biochem. Z. 266, 68 (1933). — Kögl, F.: 
Naturwiss. 25, 465 (1937). — Nielsen, N.: C. r. Labor. Carlsberg 20, Nr 1 (1934). — 
C. r. Labor. Carlsberg, Ser. Physiol. 21, 151 (1935). — Nielsen, N. u. V. Hartelius: 
Biochem. Z. 256, 2 (1932); 276, 183 (1935). — Nature (Lond.) 138 (1936). — C. r. 
Labor. Carlsberg. Ser. Physiol. 21, 1 (1937). — Ronsdorf, L.: Arch. Mikrobiol. 6, 309 
(1935). — Sehopfer, W. H.: Protoplasma (Berl.) 27, 131 (1936). — Sehopfer, 
W. H. u. W. Moser: Protoplasma (Berl.) 26, 538 (1936). 








Kurze Mitteilung. 
(Aus dem Botanischen Laboratorium in Bergen, Norwegen.) 


UBER DEN GRANABAU DER MICRASTERIAS-PLASTIDEN. 


Von 
GEORG HyGeEN. 


Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 5. September 1937.) 


Durch die Untersuchungen von MENKE (1934), DouTRELIGNE (1935), 
Hertz (1936) und WEIER (1936) wurde der granuläre Bau der Plastiden 
bei vielen héheren Pflanzen und Moosen auBer Zweifel gestellt. Sodann 
gelang es GEITLER (1937) auch unter den Algen geeignete Objekte auf- 
zufinden und das Vorkommen granulärer Algenplastiden festzustellen: 
„Das Vorhandensein gefärbter Grana läßt sich entgegen allen bisherigen 
Angaben über den homogenen Bau der Algenchromatophoren als vitale 
Struktur bei Nitella, Chara und Closterium nachweisen“ (I. c., S. 469). 

Schon vor Erscheinen der GEITLERschen Abhandlung waren mir die 
sehr deutlichen Chromatophorengrana bei einer anderen Desmidiacee 
aufgefallen, und zwar bei Micrasterias denticulata BREB., die ich seit 
Oktober 1935 in Kultur habe. 

Wegen der eigentümlichen Form der Closterium-Plastiden gelingt 
es nach GEITLER nur ‚unter besonders günstigen Umständen und mit 
großer Mühe‘, das Vorkommen von scheibchenférmigen Grana bei dieser 
Alge mit Sicherheit festzustellen. Da die Verhältnisse bei Micrasterias 
wesentlich günstiger liegen, und die Beobachtung der Grana bei Verwen- 
dung bester Optik hier keine Schwierigkeit bietet, scheint ein Hinweis 
auf diese Alge angebracht. 

Die Zellen meiner Kulturen waren bei guter Belichtung stets ziemlich 
dicht mit Stärkekörnern angefüllt, wodurch die Chromatophoren recht 
wenig durchsichtig werden. In solchen Zellen sind die Grana meist nur 
in der Randzone der Chromatophorenlappen letzter Ordnung deutlich 
zu beobachten. Viel besser gelingt die Beobachtung aber, wenn die Zellen 
durch mehrwöchentlicher Kultur im Dunkeln zum Stärkeabbau ge- 
zwungen werden. Wie aus der Abb. 1 zu ersehen ist, treten die Grana 
in solchen Zellen als dunkle, kreisförmige Punkte sehr schön hervor. Die 
Vitalität der Zellen ist während der Beobachtung an der lebhaften 
Protoplasmaströmung zu erkennen. 

Der Nachweis, daß die Grana kleine, parallel zur Plastidenoberfläche 
gestellte Scheibchen darstellen, läßt sich an diesem Objekt verhältnis- 
mäßig leicht erbringen. Die senkrecht zur Zellfläche sich erhebenden 
Randfalten der Chromatophorenlappen erscheinen nicht gekörnt, sondern 
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gestreift, allerdings nur schwach und undeutlich. Die optischen Be- 
dingungen sind wegen der Dicke der Falten so ungiinstig, daB die Deutung 
der wahrnehmbaren Streifung als hervorgerufen durch profilgestellte 
Scheibehen kaum durch direkte Beobachtung sichergestellt werden kann. 
Um die Pyrenoiden herum und in der Nähe der peripheren Chloro- 
plastenränder kann man bisweilen hier und dort unter den punktförmigen 
Grana vereinzelte kleine, distinkte 
Striche beobachten, die mit grö- 
Berer Sicherheit als Seitenansich- 
ten senkrecht gestellter Grana ge- 
deutet werden dürfen. Besonders 
deutlich kommt aber die Scheib- 
chenform der Grana zum Vor- 
schein, wenn man durch leisen 
Druck auf das Deckglas eine Zelle 
zum Platzen bringt. Die Zelle darf 
dabei nicht zu grob geschädigt 
oder gar zerdrückt werden, son- 
: ’ L dern die beiden Zellhälften müs- 
Abb.1. Micrasterias denticulata, basale Partie ay e ‘ 
des Endlappens einer Zelle aus Dunkelkultur. sen möglichst intakt bleiben und 
ee A. dey or Pee se” nur durch einseitiges AufreiBen 
Perutz Silber-Eosin-Platte.) der Isthmuswandung ein wenig 
auseinanderweichen. Durch die so 
entstandene Öffnung beginnt der Zellinhalt sofort auszuströmen. (Dabei 
dürften neben osmotischen Kräften auch Quellungserscheinungen wirksam 
sein.) Wenn man nun während der Ausströmung die innerhalb der beiden 
Halbzellen befindlichen Teile der zähflüssigen Plastiden beobachtet, so 
gelingt es in den meisten Fällen leicht, Stellen aufzufinden, wo die Grana 
als kleine dunkle Striche erscheinen. Durch die Strömung werden sie 
offenbar stellenweise umgekippt. Ein Versuch, das Umkippen einzelner 
Grana zu verfolgen, wäre wegen der kleinen Dimensionen und der dichten 
Lagerung der Grana wenig aussichtsreich. 
Die Frage, ob das Chlorophyll ausschließlich in den Grana lokalisiert 
ist, oder ob auch das Stroma eine schwache Grünfärbung besitzt, konnte 
nicht entschieden werden. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Technischen Hochschule Miinchen.) 


ZUR METHODIK DES QUANTITATIVEN NACHWEISES 
VON ZELLTEILUNGSHORMONEN MITTELS 
SACCHAROMYCES CEREVISIAE. 


Von 
Kari RIPPEL. 


(Eingegangen am 19. September 1937.) 


Die Erfahrung hat gezeigt, daß der biologische Nachweis von Zell- 
streckungshormonen (Auxingruppe) nicht immer ohne weiteres möglich 
ist, daß vielmehr Schwierigkeiten auftreten können, so daß der übliche 
Weg nicht in allen Fällen unmittelbar eingeschlagen werden kann. Die 
Methodik des Nachweises muß dann eine geeignete Korrektur erfahren, 
um störende Fehlerquellen auszuschalten. 

Was die Streckungswuchsstoffe bzw. den ihrem Nachweis dienenden 
Hafer (Avena sativa) anlangt, so haben F. Köcı. (1936a; 1936b), F. Lar- 
BACH und R. Lorz (1936) und P. BoysEN-JENSEN (1936) hierauf bereits 
hingewiesen. Die nachstehenden Zeilen geben eine analoge Darstellung 
bezüglich des Nachweises der Teilungswuchsstoffe bzw. der ihrem Nachweis 
dienenden Hefe (Saccharomyces cerevisiae). 

Ich konnte beobachten, daß auch hier der Nachweis nicht immer 
unmittelbar möglich ist, da auch Saccharomyces cerevisiae, wie Avena 
sativa, auf mancherlei Begleitstoffe (Zellinhaltsstoffe), die in den zu unter- 
suchenden Pflanzen enthalten sind, oft ganz verschieden reagiert. Dabei 
hat sich herausgestellt, daß Alter und Entwicklungsstadium der Pflanzen 
eine Rolle spielen können. 

In solchen besonderen Fällen wird die Hefe als Testorganismus zu- 
nächst versagen, da sie durch Verschiebung der Erntezahlen, der Ge- 
schwindigkeit und Art des Wachsens Werte anzeigt, die den gesuchten 
tatsächlichen Hormonwerten nicht entsprechen. Diese Feststellung, auf 
die ich an anderen Stellen wiederholt hingewiesen habe (K. RIPPEL 
1936a, 1936b, 1937) soll im folgenden näher erörtert werden. 

Wenn wir Extrakte von Wuchshormonen aus den zu untersuchenden 
Pflanzen herstellen, nehmen wir, je nach dem Lösungsmittel, alle wasser-, 
äther-, alkohol- oder sonst löslichen Begleitstoffe jeweils mit auf und 
lassen die so gewonnenen Auszüge als artfremde Komplexe oder Körper 
auf die Hefe einwirken. Zahlreiche Untersuchungen am hiesigen Institut 
(F. Boas 1934, 1935a, 1935b, 1936, 1937; R. Gist 1936; K. RIPPEL 
1936a, 1936c, 1937), wie auch an anderen Instituten (E. ALMOSLECHNER 
1934; J. Dacys 1935, 1936, 1937; N. NıeLsen 1935; W. H. SCHOPFER 
1936, hier weitere Arbeiten von W. H. SCHOPFER) haben gezeigt, daß 
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die Hefe auBerordentlich empfindlich auf die Anwesenheit von Zell- 
teilungshormonen reagiert. Entgegen dieser allgemeinen Erfahrung konnte 
ich nun, wie erwähnt, bei Pisum sativum und bei Vicia Faba beobachten, 
daB Saccharomyces cerevisiae nur bedingt als Testorganismus in Frage 
kommt. 

Zur Methodik. 

Für die Herstellung der waBrigen Auszüge — nur über diese soll 
berichtet werden — war die bereits früher beschriebene Methode (RIPPEL 
1936b) maBgebend. Zur Durchführung der Versuche wurden Erlen- 
meyerkélbchen zu 50 cem mit je 20 ccm der Nährlösung nach F. Boas 
(1935b) beschickt, dazu 1 cem des zu untersuchenden Pflanzenextraktes 
gegeben, 40 Min. lang im Dampftopf sterilisiert, geimpft und bei 27° C 
im Brutschrank aufgestellt. Die Bestimmung des Hefezuwachses erfolgte 
nach 2 Tagen, und zwar nach der von R. Gist (1936) angegebenen 
Methode (s. auch K. RIPPEz 1936b). 

Als MaB des Hefezuwachses bestimme ich zunächst den Zuwachs- 
wert, den ich dadurch ermittle, daß ich die in den Versuchskölbchen 
jeweils gefundene Hefezellenzahl pro Kubikzentimeter durch die Einsaat- 
zahl dividiere. 

Zur Einsaat nehme ich 100 Hefezellen pro Kubikzentimeter Nahrlésung. 
Wenn auch die Hefe wuchsstoffheterotroph ist und dadurch die Anzahl 
der nach 2 Tagen gewachsenen Hefezellen von der Höhe der Einsaat 
eigentlich unabhängig ist, so erscheint es dennoch zweckmäßig, nur mit 
wenig Hefezellen zu impfen, um die Wirkung etwaiger Wuchsstoff- 
reserven in den Zellen auszuschalten. Es hat sich dabei als zweckmäßig 
erwiesen, die obengenannte Einsaatzahl zu wählen. Nach der früher 
beschriebenen Methode (K. Rıppeı, 1936b) ist es leicht, eine Hefezellen- 
suspension herzustellen, die beliebig viel Hefezellen pro Kubikzentimeter 
enthält. Die einmal empirisch festgelegte Methode kann dann immer 
wieder angewandt werden, ohne jedesmal von neuem die Hefezellen 
zählen zu müssen. 


Setzt man nun den Zuwachswert ‚1000‘ gleich einer Hormoneinheit, 


i i . 2 Z hswert 
so ist die Anzahl der gefundenen Hormoneinheiten — = I 





Übertragen in die übliche Terminologie spricht man zweı kmäßig von 
Hefeeinheiten und kann sagen: 

Eine Hefeeinheit (HE) ist diejenige Menge an Zellteilung. hormonen, 
die notwendig ist, damit sich eine Hefezelle in Boasscher Nährlı ung! zu 
1000 Hefezellen vermehren kann. 

Dieser Standardisierung liegt als Wuchsstoffquelle 1 ccm 'unkle, 
ungehopfte, verdünnte Bierwürze vom spezifischen Gewicht 1, 45 in 

1 Traubenzucker 5,0% ; KH,PO, 0,18% ; K,HPO, 0,05% ; MgSO, - 7H,O1 1%; 
(NH,),SO, 0,2%; CaCl, - 6 H,O - 0,05%; NaCl 0,05%; Na,SO,-10H,O 0,6 %; 
FeCl, 0,0002% ; destilliertes Wasser. 
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20 ccm Boasscher Nährlösung, die dann mit 500 Hefeeinheiten sehr reich 
ist an Wuchshormonen, zugrunde. Kulturdauer 55 Stunden bei 28° C. 

Die Wiirze stammt von der Léwenbrauerei in Miinchen, die Testhefe 
von der Staatsbrauerei in Weihenstephan bei München. Sie ist als völlig 
wuchsstoffheterotroph zu bezeichnen. 

F. Kôücz und B. Tönnıs (1936b) haben als Maß für die gefundene 
Hormonmenge die ,,Saccharomyceseinheit (SE) eingeführt und ver- 
stehen darunter diejenige Menge des Gemisches der wirksamen Bios- 
faktoren, die notwendig ist, um unter bestimmten Bedingungen im 
Zeitraum von 5 Stunden einen 100%igen Hefezuwachs zu ermöglichen. 
Die Kölbchen der zu prüfenden Flüssigkeit werden mit je 3,25 Millionen 
Hefezellen geimpft. 

Zu dieser Standardisiermethode ist folgendes zu sagen. 

Es ist, für unsere Zwecke gesehen, ein günstiger Umstand, daß ein- 
zelne Rassen von Saccharomyces cerevisiae, wie auch die beiden von 
F. Kôcz und von mir verwendeten Stämme, so gut wie völlig wuchs- 
stoffheterotroph sind, d. h., wenn die in den Nährlösungen vorhandenen 
Wuchshormone aufgebraucht sind, erfolgt kein weiteres Hefewachstum mehr. 
Auf dieser Tatsache beruht nicht nur die Möglichkeit des qualitativen 
Wuchsstoffnachweises, hierauf beruht vor allem auch die oben be- 
schriebene quantitative Wuchsstoffbestimmung. 

Nun bestimmt aber F. Köcı den Hefezuwachs bereits nach 5 Stunden. 
Es ist unwahrscheinlich, daß bei der Impfung die Zahl von 3,25 Mil- 
lionen Hefezellen auch nur annähernd genau eingehalten wird, d.h. die 
Fehlerquelle schwankt sicher um einige zehntausend Hefezellen mehr 
oder weniger. Aber auch wenn sie nur wenig von dem angegebenen Wert 
abweicht, wird von Fall zu Fall das Ernteergebnis verschieden sein, 
wenn man nicht abwartet, bis sämtlicher Vorrat an Wuchshormonen auf- 
gebraucht ist; denn um einen Extremfall anzunehmen: Wenn man zwei 
Kölbchen mit gleich hohem Gehalt an Wuchshormonen mit Hefe beimpft, 
das eine mit 10 Zellen, das zweite mit 1000 Zellen, dann wird nach nur 
5 Stunden ein gewaltiger Unterschied in der Ernte sein. Wartet man 
jedoch bis sämtliche Hormone verbraucht sind, dann werden die Ernte- 
ergebmisse in beiden Fällen gleich sein. 

Wenn auch im allgemeinen innerhalb von 5 Stunden bei einer Hefe- 
zelle nicht mehr als eine einmalige Sprossung erfolgen wird, so spielt 
doch außer der bereits angeführten Fehlerquelle noch eine Reihe von 
anderen Möglichkeiten mit, welche die Ergebnisse nach der Methode 
von F. Köcı von Fall zu Fall verschieben werden; denn es sind ja doch 
nicht alle Hefezellen physiologisch gleichwertig, sei es in bezug auf Ver- 
mehrungsbereitschaft, Sprossungsintensität, Alter, Stoffwechsel u.a. 

N. NıELsEn (1935) und L. REUTER (1936) haben andere Methoden der 
Wuchsstoffmessung angegeben, doch erscheint mir die von mir oben 
beschriebene als die einfachste und einwandfrei zuverlässige. 
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Untersucht wurden Keimblatter, SproB und Wurzel. Als Kontrolle 
diente bei allen Versuchen ein Kélbchen mit Boasscher Nährlösung, der 
leem verdünnte Bierwürze zugesetzt wurde. 


A. Versuche mit Pisum sativum. 
Versuch 1. Prüfung des wäßrigen Erbsenextraktes. 
Entgegen der Kontrolle war nach der üblichen Wartezeit von 55 Stun- 
den von einem Hefewachstum noch nichts zu sehen, ebenso nicht nach 
weiteren 2 Wochen (s. Tabelle 1). 











Tabelle 1. 
Hefezellenzahl 
7 Hefezellen- Hefeeinheit 
= En Nahrigeas Zuwachswerte -— > 
d Nährlösung nach 55 Sta. Nährlösung 
1 100 385 3,9 0,004 
2 100 402 4,0 0,004 
3 100 396 4,0 0,004 
4 100 385 3,9 0,004 
5 100 392 3,9 0,004 
Kontrolle 100 50 000 000 500 000 500 














Tabelle 1 zeigt das Versuchsergebnis in übersichtlicher Zusammen- 
stellung. In den folgenden Tabellen führe ich die 4. Kolonne über ,,Zu- 
wachswerte“ nicht mehr an; sie kénnen ja jederzeit aus den angefiihrten 
Hefeeinheiten errechnet werden. Ein Wert von 0,004 Hefeeinheiten ist in 
seiner Wirkung auf das Hefewachstum so minimal, daB man von nennens- 
wertem Hefezuwachs nicht sprechen kann, was der Vergleich mit der 
Kontrolle wohl eindeutig hervorhebt, die 500 Hefeeinheiten pro Kubik- 
zentimeter enthält. 

Nach den bisherigen Erfahrungen wäre es verfrüht, aus Versuch 1 den 
SchluB ziehen zu wollen, in der Erbsenpflanze sei ein auf Saccharomyces 
cerevisiae einwirkendes Wuchshormon nicht enthalten. Es liegt vielmehr 
die Vermutung nahe, daB in allen Teilen der Pflanze ein Stoff enthalten 
ist, der das Wachstum der Hefe unterdriickt. 

Zur Aufklärung dieser Annahme galt es zunächst einen etwa vor- 
handenen hefegiftigen Körper zu beseitigen, ohne dabei die Wirkung von 
Wuchshormonen selbst zu beeinträchtigen. 

Die hier in Frage kommenden Wuchshormone gehören der von 
N. NIELSEN aufgestellten B-Gruppe an, d. h. sie sind Säuren und Laugen 
und siedendem Wasser gegenüber beständig. Hiervon ausgehend wurden 
die nun folgenden orientierenden Versuche durchgeführt. 


Versuch 2. Säureeinwirkung durch HNO,. 


20 ccm des wäßrigen Sproßextraktes wurden mit soviel konzentrierter 
Salpetersäure versetzt, bis die Flüssigkeit in bezug auf HNO, 2normal 
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war, dann !/, Stunde lang unter steter Ergänzung des verdampfenden 
Wassers iiber der Bunsenflamme gekocht und nach dem Erkalten unter 
Umrühren mit festem Natriumhydroxyd (in globuli) neutralisiert. Nun 
setzte ich mehreren Versuchskölbehen je 1 ccm dieses so behandelten 
Extraktes zu. Tabelle 2 zeigt, daß nach 55 Stunden bei rund 62 Hefe- 
einheiten reichlich Hefe gewachsen war. 











Die mit den Ex- Tabelle 2. 
trakten aus Wurzeln H 
: > Hefezellen- efezellenzahl 

und Keimblattern ange- Kölbchen einsaat/cem Le se 0 
stellten Versuche führ- Nährlösung | nach 55 Std. | Nährlösung 
ten ebenfalls zu einem : u ws 
positiven Ergebnis. Auf 2 100 6 rt = 
die Darstellung wird 3 100 6 360 000 64 

. : 4 100 6 050 000 60 
ee ee allen : = = — 

Kontrolle 100 50 000 000 500 











Teilen von Pisum sati- 
vum ein Wirkstoff enthalten, der das Wachstum von Saccharomyces cerevisiae 
unterdrückt, und der durch Einwirkung von Salpetersäure zerstört werden 
kann. 

Versuch 3. Alkalieinwirkung durch NaOH. 

Je 20 ccm des wäßrigen Sproßextraktes wurden unter ständigem 
Umschütteln mit soviel festem Natriumhydroxyd versetzt, bis die Flüssig- 
keit in bezug auf NaOH 2normal war, dann wie bei Versuch 2 weiter- 
behandelt und mit konzentrierter Salpetersäure neutralisiert. Die Probe 
aufWuchshormon hatte 


das in Tabelle 3 wieder- 
egebene Ergebnis. Hefezellenzahl a a 
geg 8 Kôlbchen Hefezellen- pro ccm or —“" 


i einsaat/cem 3 
Auch dieser Versuch Nr. Nabelé Nabrideung Nabridsung 
zeigt gutes Hefewachs- : 


Tabelle 3. 




















tum an, und wir kônnen 1 100 14 500 000 145 
daraus schließen, daß 2 100 13 850 000 138 
der bereits festgestellte : = x = noe es 
hefegiftige Wirkstoffauch 5 100 14 360 000 144 
durch Alkalieinwirkung Kontrolle 100 50 000 000 500 


zerstört werden kann, 

dies offenbar in noch stärkerem Maße als durch Säureeinwirkung, da 
das Wachstum der Hefe üppiger erfolgte als bei Versuch 2. Während 
dort 62 Hefeeinheiten nachweisbar waren, konnten hier rund 144 Hefe- 
einheiten festgestellt werden, also etwa das Doppelte. 


Versuch 4. Hitzeeinwirkung durch Kochen in Wasser. 


Frisches zerkleinertes Erbsenkraut wurde mit der zehnfachen Menge 
destillierten Wassers 1 Stunde lang gekocht, dann filtriert und vom 
klaren Filtrat je 1 cem zu mehreren Versuchskélbchen gegeben. Tabelle 4 


Planta Bd. 27. 27b 
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Tabelle 4. zeigt das Ergebnis nach 
Hefezellenzahl| 55 Stunden. 
Hefezellen- Hefeeinheiten 

a un einesat/com Nährlösung „pro ccm Der auf Saccharo- 
© | nach 55 Std. myces cerevisiae giftig 
1 100 4 240 000 42 me pr rungen ee 
2 100 3 900 000 39 teil ist somit der längeren 
- 100 4 120 000 41 Einwirkung  siedenden 
5 2 en = Wassers gegeniiber nicht 
Kontrolle 100 50.000.000 500 beständig. Kürzere Ein- 











wirkungsdauer dagegen 
schadet nicht, denn die Wirksamkeit des fraglichen Stoffes wird durch 
40 Min. langes Sterilisieren nicht aufgehoben. — Die in relativ geringer 
Anzahl angezeigten Hefeeinheiten — rund 40 — ist wohl darauf zurück- 
zuführen, daß die Istiindige Dauer des Kochens nicht ausgereicht hat, 
auch noch die letzten Spuren des Wirkstoffes zu zerstören. 


Versuch 5. Verhalten der reifen vorjährigen Samen. 
Es erscheint mir von gewissem Interesse, ob die gereiften, etwa 
1 Jahr lang gelagerten Samen von Pisum sativum den hefegiftigen Wirk- 


stoff ebenfalls enthalten. Zur Untersuchung dieser Frage zerkleinerte 
ich Erbsensamen und 





Tabelle 5. stellte daraus einen 
Kölbchen | Hefezellen- a ge |Hefeeinheiten Wäßrigen Auszug her 
Nr. See ‚Nährlösung Nährlösung (1:10). Die Probe er- 


gab das in Tabelle 5 
dargestellte Resultat. 








1 100 25 700 000 257 

2 100 25 250 000 252 Das starke Hefe- 

- = pe ha a wachstum deutet auf 

5 100 25 480 000 255 reichliches Vorhanden- 
Kontrolle 100 50 000 000 500 sein von Wuchshor- 











monen und zeigt, bei 
rund 250 Hefeeinheiten, daß die I Jahr lang gelagerten Erbsensamen 
von dem hefegiftigen Wirkstoff nichts enthalten. 

So ist es auch erklärlich, daß F. Küaz und Mitarbeiter (1936b) und 
T. PuıLıpson (1933) in Samen von Pisum sativum mittels Saccharomyces 
cerevisiae Wuchshormone nachweisen konnten. Außerdem wurden in 
beiden Fällen die Erbsenextrakte eingedampft bzw. reichlich gekocht, 
wodurch ja der hefegiftige Erbsenwirkstoff zerstört wird (s. Versuch 4). 


Versuch 6. Verhalten von vorjährigem Erbsenstroh. 

Nach dem Ergebnis von Versuch 5 liegt die Vermutung nahe, daß der 
hefegiftige Wirkstoff nicht trockenbeständig ist und somit Extrakte aus 
längere Zeit gelagertem Erbsenstroh der Hefe gegenüber ungiftig sind. 
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Die durchgeführten Tabelle 6. 
diesbezüglichen  Ver- Hefezellenzahl 
. Hefezellen- van!’ Heteeinheite 
suche führten zu dem  Kôlbchen | ginsaaticem | „PrO, ccm “pro cem 
; x u Nährlösung | Nährlösung | Nährlösung 
in Tabelle 6 wieder- mach 66 Bid. 
b E is. 
gege rg rgebnis 1 100 3.680000 37 
Die Vermutung hat 2 100 3 520 000 35 
sich it d 3 100 3 470 000 35 
sic nr u’ das 4 100 3 600 000 36 
immerhin deutliche 5 100 3 450 000 34 
Wachstum der Hefe bei Kontrolle 100 50 000 000 500 











rund 35 Hefeeinheiten 
bestatigt: Der hefegiftige Wirkstoff ist, im Gegensatz zum Wuchshormon, 
auf lange Dauer nicht trockenbeständig. 


Diese sechs angeführten Versuche genügen, um zu zeigen, daß in allen 
Teilen von Pisum sativum in frischem Zustand ein Wirkstoff enthalten ist, 
der das Wachstum von Saccharomyces cerevisiae unterdrückt. 

Weitere Untersuchungen sollen der näheren Identifizierung dieses 
Wirkstoffes dienen, wie auch der näheren Prüfung seines Einflusses auf 
sonstige Mikroorganismen. Kurze diesbezügliche Angaben habe ich 
bereits an anderer Stelle gemacht (K. RrPPEL 1936a). Dort habe ich 
auch hervorgehoben, wie diese Erscheinung als ökologischer Faktor eine 
Rolle spielen kann, wie auch in der Frage der Bodenmiidigkeit. 


B. Versuche mit Vicia Faba. 

Während bei Pisum sativum die ausgereiften Samen durch längeres 
Lagern von Stoffen, die das Hefewachstum beeinträchtigen könnten, 
frei sind, dafür aber die sprossende Pflanze in allen Teilen einen hefegiftigen 
Stoff enthält, ist es bei Vicia Faba insofern umgekehrt, als hier in den 
ausgereiften Samen ein Wirkstoff enthalten ist, der auf Saccharomyces 
cerevisiae giftigen Einfluß ausübt, in der wachsenden Pflanze jedoch nichts 
mehr davon enthalten ist. 


Versuch 7. Prüfung des wäßrigen Extraktes. 

Die Samen von Vicia Faba (Ernte 1936) wurden zerkleinert, der 
wäßrige Extrakt daraus filtriert und vom Filtrat wiederum jeweils 1 ccm 
der Nährlösung zugesetzt. Über das Ergebnis dieses Versuches gibt 
Tabelle 7 Aufschluß. 

Das in dem geringen Maße von nur 0,004 Hefeeinheiten angezeigte 
Wuchshormon spielt effektiv keine Rolle, das heißt das Hefewachstum 
ist gleich Null. Wie bei Pisum sativum liegt auch hier die Vermutung nahe, 
daß in den Samen von Vicia Faba ein Stoff enthalten ist, der das Wachs- 
tum der Hefe unterdrückt, da ja nicht anzunehmen ist, daß in den unter- 
suchten Samen kein Wuchshormon enthalten sei. Aus diesem Grunde 
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Tabelle 7. 
Külbehen | ‚Hefezellen- Herezellenzahl| Heteeinheiten 
Nr nsaat, N pro ccm 
. Nährlösung | NSbridsung | Nährlösung 

1 100 390 0,004 

2 100 403 0,004 

3 100 386 0,004 

4 100 392 0,004 

5 100 407 0,004 

Kontrolle 100 50 000 000 500 





































Tabelle 8. 
Kölbchen | Hefezellen- oor Heteciaheiten 
Nr. Nährlösung | Sanrlösung | Nährlösung 
1 100 48 250 000 482 
2 100 47 900 000 479 
3 100 49 120 000 491 
4 100 48 880 000 489 
5 100 49 000 000 490 
Kontrolle 100 50 000 000 500 




































Tabelle 9. 
Hefezellenzahl| R 
Fe Hefezellen- Hefeeinheite 
oa “ui einsaatjccm Nährlösung “pro ccm 4 

on Nährlösung nach 55 Std. Nährlösung 

1 100 35 800 000 358 

2 100 35 950 000 359 

3 100 37 000 000 370 

4 100 36 420 000 364 

5 100 36 650 000 366 

Kontrolle 100 50 000 000 500 





wiederholte ich die mit 
Pisum sativum durch- 
geführten Versuche 
auch mit Vicia Faba. 


Versuch 8. Säureein- 
wirkung durch HNO,. 

Entsprechend dem 
Versuch 2 wurde auch 
hier der Extrakt aus 


den Vicia-Samen mit Salpetersäure behandelt. Das Ergebnis zeigt 
Tabelle 8. 

Die Samen von Vicia Faba enthalten somit tatsächlich, wie Pisum 
sativum, einen Wirkstoff, der das Wachstum der Hefe unterdrückt und 


der ebenfalls durch die 
Einwirkung von Sal- 
petersäure zerstört wer- 
den kann. Doch unter- 
scheidet er sich von dem 
der Erbse dadurch, daß 
er trockenbeständig ist. 

Es sei noch hervor- 
gehoben, daß die Samen 
von Vicia Faba, wie 
Tabelle 8 zeigt, außer- 


ordentlich reich sind an Zellteilungshormon, erreicht doch der Wert 
der Hefeeinheiten (rund 485) beinahe denjenigen der Kontrolle. 


Versuch 9. Alkaliein- 
wirkung durch NaOH. 


Auch hier wurde 
analog dem Versuch 3 
verfahren und das in 
Tabelle 9 angegebene 
Ergebnis vermerkt. 

An dem starken 
Wachstum der Hefe 
bei rund 360 Hefeein- 


heiten erkennen wir, daß auch hier durch die Einwirkung der Natron- 
lauge das Hefegift zerstört wird. 


Versuch 10. Einfluß einer 10stündige Quellungsdauer. 


Nachdem die sprossende Vicia Faba keine hefegiftigen Bestandteile 
enthält, ist es von Interesse, von welchem Stadium der Entwicklung an 
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auf die Hefe kein Einfluß mehr festzustellen ist. Zu diesem Zwecke ließ 
ich Samen von Vicia Faba vor der Untersuchung 10 Stunden lang 
in Leitungswasser vor- 
quellen. Das Ergebnis Tabelle 10. 
zeigt Tabelle 10. ee 

Der Versuch zeigt, Kölbchen nnn — „Dro sem te oo 
daB sich nach 10stiin- + Nährlösung | „ach 55 Std, | Nährlösung 
diger Quellungsdauer 

















an der hefegiftigen Ei- 8 100 2 0,004 
genschaft des wäßrigen 3 pe = Dar 
Samenextraktes von 4 100 395 0,004 
Vicia Faba noch nichts 5 100 400 0,004 

Kontrolle 100 50 000 000 500 





geändert hat. 


Versuch 11. Einfluß einer 20stündigen Quellungsdauer. 


Es handelt sich hier um eine Wiederholung des Versuches 10, jedoch 
mit einer Quellungsdauer der Samen von 20 Stunden. Die nach dieser 
Zeit stark gequollenen 











Samen zerlegte ich in Tabelle 11. 
Samenschale, Keim- Kélbchen Hefezellen- Hefezellenzahl) Hefeeinheiten 
blätter und keimblatt- Nr. ee Nährlösung Nabriscame 
freien Embryo, stellte me eta eens 
jeweils wäßrige Ex- 4) Kotyle- | 100 407 0,004 
trakte daraus her und 2j donen 100 392 0,004 
untersuchte jeden Fall 1er 100 49 280 000 493 
für sich, worüber Ta- freier 
R 4} Emb 4 7 000 498 
belle 11 AufschluB gibt. ore anal WR ep am 
5 5). Samen- 100 4 800 000 48 
Es ist von Interesse, 6[ schale 100 4 870 000 49 
daß lediglich die Keim- Kontrolle 100 50 000 000 500 











blätter diesen hefegiftigen 

Stoff enthalten, Samenschale und keimblattfreier Embryo dagegen nicht. 
Ich möchte hervorheben, daß der von den Kotyledonen befreite Embryo 
große Mengen von Wuchshormonen enthält (rund 495 Hefeeinheiten). 


Versuch 12. Einfluß einer 2tägigen Quellungsdauer. 

Bei dieser Wiederholung der Versuche 10 bzw. 11 erfolgt die Unter- 
suchung der Kotyledonen erst nach einer Quellungsdauer der Samen 
von 48 Stunden. 

Auch hier ist das Ergebnis von neuem Interesse, zeigt doch Tabelle 12, 
daß der Zeitpunkt der Entgiftung ganz verschieden sein kann und einige 
weitere Versuche, auf deren Darstellung ich hier verzichte, haben ergeben, 
daß die Variationsbreite, innerhalb der die Schwankungen erfolgen, noch 
wesentlich größer sein kann, als der hier angeführte Versuch angibt. 
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Tabelle 12. Wir können daraus fol- 


F Hefezellen- | Hefezellenzahl| oreeinheiten Er, daß die stofflichen 
Kölbchen einsaat/ccm pro ccm as earn Uml äh d 
Nr. Nährlösung | Nährlösung | Nänrlös mlagerungen währen 

era . À. à der Quellung bzw. der 


Keimung von Samen 








100 35 056 000 350 














à 100 39 000 000 390 zu Samen bald früher 
3 100 502 000 5,0 bald später erfolgen. 
5 oa : = Son Doch mit dem beginnen- 
Kontrolle 100 50 000 000 500 den Längenwachstum 


von SproB und Wurzel, 
wenn also intensivste zellteilende Tätigkeit einsetzt, ist dieser auf das Hefe- 
wachstum hemmend einwirkende Stoff nicht mehr in nachweisbaren Mengen 
vorhanden; erst in den neuen reifenden Samen ist er wieder enthalten. 


Zusammenfassung. 


1. Pisum sativum enthält in frischem Zustand in allen Teilen einen 
Wirkstoff, der das Wachstum von Saccharomyces cerevisiae unterdrückt. 
Die gelagerten Samen enthalten diesen Stoff nicht mehr, da er nicht 
trockenbeständig ist. 

2. Die Samen von Vicia Faba enthalten ebenfalls einen auf Saccharo- 
myces cerevisiae giftig wirkenden Stoff, der aber trockenbeständig ist. Die 
frische Pflanze enthält diesen Stoff nicht. 

3. Durch die Möglichkeit des Vorhandenseins von hefegiftigen Wirk- 
stoffen in Pflanzen ist die Hefe zum Nachweis von Zellteilungshormonen 
nur bedingt geeignet bzw. die auf Wuchshormone zu untersuchenden Ex- 
trakte müssen zuvor in geeigneter Weise behandelt werden. 

4. Umgekehrt eignet sich Saccharomyces cerevisiae nicht nur als Test- 
organismus auf Wuchshormone, sie kann auch Anzeiger sonstiger Wirk- 
stoffe sein. 

5. Aus dem Verhalten der Hefe ist zu schließen, daß sich bei Pisum 
sativum und Vicia Faba in den frühesten Entwicklungsstadien bemerkens- 
werte Stoffwechselvorgänge abspielen. 

6. Als Maßstab zur Standardisierung der Zellteilungshormone wird 
die Hefeeinheit (HE) eingeführt gegenüber der ,,Saccharomyceseinheit" 
(SE) von F. Köcı. 
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TOXISCHES AGENS UND LOKALE RESISTENZ 
BEIM KLASSISCHEN TABAK-MOSAIK-VIRUS. 


Von 
Hans MARCKS FRANKE. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Oktober 1937.) 


Das Auftreten sekundärer, vom Virus abtrennbarer toxischer Agenzien 
im Verlaufe des virösen Erkrankungsprozesses wurde erstmalig von 
KRAYBILL und Mitarbeitern (1, 2) festgestellt. Nach diesen Forschern 
bezeugt sich die Bildung des niedrigmolekularen toxischen Agens bei 
gewissen Wirtspflanzen in spezifischen Blattverbindungen, die auch 
durch Einreibung dieser Pflanzen mit der durch Ultrafiltration vom 
Virus befreiten Lösung des toxischen Agens erhalten werden können. 
Diese an den — vermutlich mit dem A-Virus von K. H. FErnow (3) 
identischen — echten Gurken-Mosaik-Virus gemachten Befunde wurden 
von RıscHKov und KARATSCHEWSKI (4) bestätigt. Die Ausbildung der 
typischen Mosaikfleckung scheint danach durch den Virusprogreß selbst 
bedingt zu sein, während die Entstehung der Farnblattgestalt als Wirkung 
des toxischen Agens offenbar auf die Spezifität der Wirtspflanze (in 
diesem Falle von Solanum lycopersicum) zurückzuführen ist. 

Das Vorkommen toxischer Agenrien bei anderen Virosen war bis vor 
kurzem unbekannt; erst auf Grund von Pfropfungsversuchen schloß 
neuerdings KÖHLER (5) auf das Vorliegen toxischer Agenzien bei den 
Akronekroseerscheinungen gewisser Kartoffelsorten, die nach Infizierung 
mit dem gewöhnlich latenten X-Virus auftreten. 

Er fand nämlich, daß bei der Pfropfung toleranter, das Virus symptomlos 
tragender Kartoffelsorten mit gesunden, aber anfälligen Rassen sowohl bei Ver- 
wendung der toleranten Pflanzen als Unterlage und der anfälligen als Edelreis als 
auch bei den reziproken Pfropfungen eine Nekrose an den Spitzentrieben des 
Reises auftritt. Er führte dies auf die Bildung toxischer Agenzien bei der Ein- 
wirkung des Virus auf die anfälligen Rassen zurück. Bei den reziproken Pfropfungen 
sollte demnach das Eindringen des Virus in die Unterlage zur Bildung des toxischen 
Agens in dieser führen und sollte der Transport des gebildeten Agens in das Reis 
dort die Nekroseerscheinungen hervorrufen. Gleichzeitig mit dieser Symptom- 
reaktion sollte eine Inaktivierung des Virus durch das entstandene toxische Agens 
eintreten, derart daß infolge dieser Neutralisation die Nekrosesymptome über- 
wunden und sowohl Unterlage als Reis zur Entwicklung virusfreier Triebe befähigt 
würden. 

Die Auffassung KÖHLERs enthält demnach drei verschiedene An- 
nahmen, nämlich: 

l. Die Infektion gesunder, aber anfälliger und auf den Virusangriff 
mit Nekrose reagierender Kartoffelsorten führt zur Ausbildung eines 
die Nekrosen verursachenden toxischen Agens. 
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2. Die Bildungsstätte des toxischen Agens bei den reziproken Pfropf- 
kombinationen ist die anfällige Unterlage, von dort findet ein Transport 
in das tolerante Edelreis statt, wo sich das Agens in der Ausbildung von 
Spitzennekroseerscheinungen bezeugt. 

3. Die Einwirkung des toxischen Agens auf das Virus führt zu dessen 
Inaktivierung. 

Die am echten Gurken-Mosaik-Virus und am X-Virus studierten Ver- 
hältnisse ließen nun die Frage entstehen, inwieweit die Bildung toxischer 
Agenzien auch für andere Vira, insbesondere für das chemisch und bio- 
logisch weitaus am besten untersuchte klassische Tabak-Mosaik-Virus, 
angenommen werden muß. Weiterhin mußte versucht werden, den 
Reaktionsmechanismus und die Reaktionsbedingungen für die Bildung 
des toxischen Agens, sowie dessen neutralisierende Eigenschaften auf- 
zuhellen, und zu bestimmen, inwieweit sich allgemein Beziehungen 
zwischen der Bildung toxischer Agenzien und dem immunitären Charak- 
ter der Wirtspflanzen ergäben. 


Versuche. 


Die Ermittlung der Titrationskurven von Preßsäften verschiedener 
Wirtspflanzen des klassischen Virus hatte nun ergeben, daß die lokal- 
resistenten nekrosebildenden Arten, wie Datura stramonium und Nico- 
tiana glutinosa, in den Preßsäften ein besonderes, von dem der anfälligen 
Formen, wie Nicotiana tabacum und Solanum lycopersicum, abweichendes 
Verhalten zeigen (6). Dies legte die Vermutung nahe, daB die Ausbildung 
nekrotischer Symptome auf den Virusangriff an spezifische, in den lokal- 
resistenten Formen vorkommende Puffersysteme gebunden sei. Um 
hierüber Klarheit zu gewinnen, wurden Versuche mit Pfropfkombinationen 
lokalresistenter und anfälliger Pflanzen durchgefiihrt, wobei als anfällige 
Arten Nicotiana tabacum und Solanum lycopersicum, sowie als resistente 
Arten Nicotiana glutinosa und Datura stramonium zur Verwendung 
kamen. 

In einer ersten Versuchsreihe wurden die Symptombilder untersucht, 
die bei Pfropfung von lokalresistenten Arten auf anfällige und nach 
vollzogener Verwachsung mit klassischem Virus infizierte Unterlagen 
von Solanum lycopersicum und Nicotiana tabacum! entstehen. Die Edel- 
reiser von Nicotiana glutinosa zeigten hierbei nach einer gewissen Latenz- 
periode, die offenbar bis zur systematischen Ausbreitung des Virus in der 
Unterlage vergeht, an Stamm und Blattstielen das Auftreten von braunen 
nekrotischen Verfarbungen und gleichzeitig die Entwicklung von sich 


1 Die Veredelungen nahm Herr Gartenmeister Rapp vom Botanischen Garten 
zu Dresden vor, dem ich auch an dieser Stelle fiir seine Mitarbeit danke. Das Saat- 
gut stammte vom Deutschen Tabakforschungsinstitut in Forchheim und vom 
Botanischen Garten zu Dresden. Beiden Instituten bin ich fiir die Uberlassung des 
Materials zu Dank verpflichtet. 
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stetig vergrößernden systematischen Nekrosen auf den Blattflächen, 
die schließlich unter Ausbildung einer totalen Nekrose zum vollständigen 
Verfall des Edelreises führten. Bei Verwendung von Datura stramonium 
als Edelreis zeigten die lediglich an den jüngeren Blättern auftretenden 
systematischen Nekrosen (Abb. 1) das Bild der bei örtlicher Infektion 
(mittels der Glasspatelmethode) entstehenden Lokalnekrosen, wobei der 
starke Befall meist zum Abwerfen des befallenen Blattes führte. 

Der Versuch, Edelreiser von Nicotiana glutinosa auf bereits voll- 
kranke Unterlagen von Nicotiana tabacum zu pfropfen, brachte keine 





Abb. 1. Systematische Virusnekrose auf Datura-Edelreis 15 Tage nach Infektion der 
Unterlage. (Photo Agfa Isopan.) 


brauchbaren Ergebnisse, da infolge der sofort eintretenden Nekrotierung 
des Edelreises eine Verwachsung von Unterlage und Reis nicht zu er- 
zielen war. 

Hingegen fiihrte die Pfropfung erkrankter Spitzentriebe von Nico- 
tiana tabacum auf resistente Unterlagen von Nicotiana glutinosa zu teil- 
weiser Verwachsung, wenn auch diese Kombination sich infolge der mit 
der Verwachsung eintretenden Nekrotierung von SproBspitzen und 
Blättern und der darauffolgenden Schädigung der Unterlage als wenig 
lebenskraftig erwies. 

Um eine unvollständige Verwachsung, bzw. eine vorzeitige Schädi- 
gung von Unterlage oder Reis zu verhindern, wurden darum fiir die 
weiteren Versuche lediglich gesunde Edelreiser von Nicotiana tabacum 
verwendet und ihre Infizierung erst nach vollzogener Verwachsung 
mittels der Glasspatelmethode vorgenommen. Bei dieser Versuchs- 
anordnung ergab sich, daB — entgegen dem normalen Verhalten von 
Nicotiana tabacum — bereits nach 3—5 Tagen Symptome auf den 
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jüngeren infizierten Blattern entwickelt wurden, die in Gestalt und Ver- 
teilung den Symptomen der lokalresistenten Nicotiana glutinosa ähnelten 





Abb. 2. Initialläsionen auf Nicotiana glutinosa 5 Tage nach Spatelinfektion. 
(Photo Agfa Isopan.) 


(Abb. 2 und 3). Anstatt nämlich nach längerer Inkubationszeit das 
typische diffuse Mosaik auszubilden, reagierten die Blätter — z. T. bereits 





Abb. 3, Initialläsionen auf Nicotiana tabacum-Edelreis 7 Tage nach Spatelinfektion. 
(Photo Agfa Isopan.) 
nach 48 Stunden — mit der Bildung kleiner Initialläsionen, die ebenso 
wie die Initialläsionen von Nicotiana glutinosa besonders an den basalen 
Zuwachsteilen junger Spitzenblätter auftraten, und bei allerdings etwas 
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geringeren Dimensionen unter dem Auflichtgerät den typischen Aufbau 
aus Infektionsstelle, Nekrosepartie und Umwallungsrand zeigten (Abb. 4). 
In der Färbung unterschieden sich diese Nekrosen von den Glutinosa- 
Läsionen insofern, als die Nekrose- 
partien schwach rötlichbraun und die 
Umwallungsränder wäßrig hellgrün 
erschienen, wodurch die Auffälligkeit 
gegenüber den tiefer braun gefärbten, 
dunkel umrandeten @lutinosa-Läsionen 
etwas zurückblieb. 

Zuweilen traten bei der Kultur im 
Fensterkasten an den infizierten Blät- 
tern Folgesymptome zuf, die von ein- 
zelnen Lokalläsionen ausgehend eine 
systematische Ausbreitung des Virus 
anzeigten. Während jedoch unter Treib- 
Abb. 4, Initialläsion auf Nicotiana taba- hausbedingungen Nicotiana glutinosa 
| yey ty a an stetig sich vergréBernde Lokalnekrosen 

Epi-Kondensor W, Zeiss.) hervorbringt (6), führte das Ubergreifen 

des Virus von den Lokalläsionen der 

Tabacum-Edelreiser zur Ausbildung eines diffusen Mosaiks (Abb. 3, rechte 

Blatthalfte), wie es ahnlich bei Spatelinfektion normaler Tabakpflanzen 
auftriit. 





Besprechung der Ergebnisse. 

Die systematische Nekrose der lokalresistenten Pflanzen, die bei 
Dauerinfektion infolge Pfropfung auf anfällige und später erkrankende 
Unterlagen auftritt, zeigt, daB die Schutzwirkung, die sich in der Nekro- 
tierung der lokalresistenten Pflanze bezeugt, nicht auf die Unterlage 
überzugehen vermag, oder doch zumindest, daB die Virusproduktion in 
der Unterlage weitaus die Bildung von Schutzstoffen im Reis, bzw. ihre 
Abgabe in die Unterlage überwiegt. Die ungünstige Entwicklung von 
bereits vollkranken Edelreisern auf den resistenten Unterlagen zeigt 
weiterhin, daB nach weitgehend vorgeschrittener Virusvermehrung die 
neutralisierende Kraft von etwa aus den Unterlagen abgegebenen Schutz- 
stoffen nicht zur Uberwindung der Krankheit ausreicht. Es kénnte 
(entsprechend der zweiten Annahme KOHLERs siehe S. 393), vermutet 
werden, daß die geringe Menge des in die Unterlage abgewanderten 
Virus nur eine — verglichen mit der Viruskonzentration im Reis — geringe 
Menge neutralisierenden toxischen Agens zu bilden vermöchte, welches 
nach der Abwanderung in das Reis nicht zur Inaktivierung des gesamten 
Virus ausreichte. Doch erscheint es etwas gezwungen, die neutralisierende 
Wirkung einem in der Unterlage gebildeten und von dort wieder spitzen- 
wärts abgewanderten toxischen Agens zuzuschreiben. Das Titrations- 
verhalten der Preßsäfte lokalresistenter Pflanzen (6) macht vielmehr 
wahrscheinlich, daß in diesen Pflanzen bereits vor der Virusaufnahme 
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Schutzstoffe bereitliegen, deren Reaktion mit dem Virus unter Frei- 
werden toxischer Agenzien zur Entwicklung nekrotischer Symptome 
führt. Danach müßte bereits bei der Pfropfung anfälliger Pflanzen auf 
lokalresistente der neutralisierende Schutzstoff in das anfällige Reis 
abgegeben werden und Neutralisation wie Entstehung der toxischen 
Agenzien (und damit die Ausbildung der Nekroseerscheinungen) am 
gleichen Orte erfolgen. 

Einen Beweis für diese Auffassung liefern die Versuche, in denen die 
Edelreiser von Nicotiana tabacum erst nach vollkommener Verwachsung 
mit der Unterlage durch Spateleinreibung infiziert wurden. Da nämlich 
das Virus zur Ausbreitung im gesamten Reis und zum Übergang in 
die Unterlage mindestens 10 Tage benötigen würde, andererseits aber 
nekrotische Symptome am Reis bereits nach 2 Tagen beobachtet wurden, 
kann die Ausbildung dieser Symptome nicht auf die Abwanderung des 
Virus in die Unterlage und den nach der Reaktion mit der Unterlage 
erfolgenden Spitzentransport des toxischen Agens zurückgeführt werden. 
Vielmehr muß der toxisch wirkende Vorgang — wie auch wegen der 
Ähnlichkeit der gebildeten Läsionen mit den Initialläsionen der lokal- 
resistenten Arten anzunehmen ist — am Ort der Infektion selbst vor sich 
gehen. Daß andererseits die Nekrotisierung tatsächlich auf die Bildung 
eines toxischen Agens zurückzuführen ist, ergibt sich aus der Tatsache, 
daß normale, ungepfropfte Pflanzen von Nicotiana tabacum bei Spatel- 
infektion selbst unter veränderten Umweltbedingungen keine nekroti- 
schen Erscheinungen hervorbringen, sondern nach längerer Inkubations- 
zeit mit diffusem Mosaik reagieren. Die Beobachtung der nekrotierenden 
Blätter macht es wahrscheinlich, daß der Vorgang, der unter Bildung des 
toxischen Prinzips die Nekrotierung der Befallsstellen bewirkt, gleich- 
zeitig eine Inaktivierung des Virus einschließt, so daß der Reaktions- 
vorgang etwa in der Schemagleichung 

Virus + Schutzstoff > inaktiver Viruskomplex + toxisches Agens 
dargestellt werden könnte. 

Inwieweit diese Inaktivierung allerdings als eine selbständige Funktion 
des Schutzstoffes aufgefaßt werden darf, bleibt zunächst noch unklar: 
die schützende Wirkung ist nämlich unter Treibhausbedingungen wesent- 
lich geringer als bei Pflanzen, die in trockener Freilandluft heranwachsen. 
Das kann einmal darauf beruhen, daß die im Freiland rasch trocknenden 
Nekrosen einen rein mechanischen Schutz gegen die Virusinvasion dar- 
stellen, läßt sich aber andererseits auch so deuten, daß der Neutrali- 
sationsvorgang selbst, bzw. die Dissoziationsfabigkeit des inaktiven 
Viruskomplexes unter Treibhausbedingungen verändert ist. Diese Frage 
kann mit der verwendeten Methode nicht entschieden werden und ist 
darum in einer besonderen Arbeit untersucht worden (7). 

Aus der Gesamtheit der durchgefiihrten Versuche ergibt sich, daB die 
Köntersche Annahme von der Entstehung toxischer Agenzien in 
bestimmten Wirtspflanzen und von einer ätiologischen Beziehung 

Planta Bd. 27. 28a 
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zwischen diesen Agenzien und der Virusnekrose auch auf das klassische 
Virus übertragen werden kann. Diese Annahme läBt sich dahin er- 
weitern, daB bei dem klassischen Virus die Bildung der toxischen Agenzien 
auf den spezifischen, titrationsmaBig erfaBbaren Puffersystemen beruht, 
die im PreBsaft lokalresistenter Pflanzen vorliegen. Die weiteren Ver- 
mutungen K6HLERs über Bildungsmechanismus und Immunfunktion der 
toxischen Agenzien miissen entsprechend fiir das klassische Virus in- 
sofern verändert werden, als die Bildungsstätte des Agens in den rezi- 
proken Pfropfkombinationen die Infektionsstelle selbst darstellt, und die 
Virusinaktivierung nicht als Wirkung des toxischen Agens aufzufassen 
ist, vielmehr durch einen Reaktionskomplex zustande kommt, in welchem 
aus den spezifischen puffernden Systemen der lokalresistenten Pflanzen 
(die demnach als Immunkôrper zu kennzeichnen sind) die toxischen 
Agenzien gebildet werden. Bei den reziproken Pfropfungen werden 
diese Körper offenbar besonders in den jungen Zuwachsteilen des an- 
fälligen Edelreises angereichert. 

Es erscheint nicht unmöglich, daß die Übertragung dieser am klassi- 
schen Virus gewonnenen Vorstellungen auf die Verhältnisse anderer 
Virosen sich als fruchtbar erweist; für klassisches und X-Virus ergibt 
sich zumindest eine außerordentliche Einheitlichkeit und Einfachheit 
der theoretischen Vorstellung, die als Arbeitshypothese für die weitere 
experimentelle Untersuchung von Wert sein dürfte. 


Zusammenfassung. 

1. In den gegen das klassische Virus lokalresistenten Pflanzen liegen 
spezifische Immunsysteme vor, deren Reaktion mit dem Virus an den 
Infektstellen zur Bildung toxischer, nekroseverursachender Agenzien 
führt. 

2. Durch Pfropfung anfälliger Pflanzen auf lokalresistente kann das 
Immunprinzip der lokalresistenten Arten auf die Zuwachsteile der an- 
fälligen Pfropfreiser übertragen werden. Derart gepfropfte anfällige 
Pflanzen werden in ihrem Immuncharakter umgestimmt und ent- 
wickeln bei örtlicher Infektion Lokalnekrosen. 

3. Die mit der Nekrotierung einhergehende Virusinaktivierung, die 
infolge der Reaktion mit den Immunkörpern eintritt, stelit eine spezifische 
Abwehrleistung der lokalresistenten Pflanzen dar. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Technischen Hochschule Dresden.) 


DIE NEUTRALISATION DES KLASSISCHEN VIRUS DURCH 
PRESSSAFTE LOKALRESISTENTER PFLANZEN. 


(Vorläufige Mitteilung.) 
Von 
Hans Marcks FRANKE. 


(Eingegangen am 2. Oktober 1937.) 


Die Untersuchung des Titrationsverhaltens von PreBsäften lokal- 
resistenter Pflanzen hatte wahrscheinlich gemacht, daß die lokalresisten- 
ten Arten ein gewisses, im PreBsaft titrationsmäßig faßbares Puffer- 
system besitzen, welches den immunitären Charakter dieser Gruppe von 
Pflanzen bei der Infektion mit dem klassischen Tabak-Mosaik-Virus 
bestimmt (1). Die Feststellung der Symptomverhältnisse bei der Infektion 
verschiedener Pfropfkombinationen von lokalresistenten und anfälligen 
Pflanzen hatte weiterhin ergeben, daß dieses System insofern als Immun- 
körper zu wirken vermag, als bei der Einwirkung des Virus auf dieses 
System unter Bildung toxischer Agenzien örtliche Nekrosen entstehen, 
welche die Ausbreitung des Virus in das umliegende gesunde Gewebe 
hemmen (2). Dies konnte einmal so gedeutet werden, daß bei der Reaktion 
des Virus mit den spezifischen Immunkörpern entsprechend der Schema- 
gleichung Virus + Immunkörper — inaktiver Viruskomplex + toxisches 
Agens eine tatsächliche Neutralisierung des Virus erfolgt, konnte jedoch 
andererseits auch darauf beruhen, daß durch die rasch erfolgende Ne- 
krotierung des befallenen Gewebestückes die Diffusion des Virus in das 
umliegende gesunde Gewebe verhindert wird. Die Pfropfversuche konnten 
hierüber keine Entscheidung bringen; sie zeigten lediglich, daß unter 
gewissen Umweltbedingungen die schützende Funktion beeinträchtigt 
ist und eine systematische Ausbreitung des Virus eintritt, die zur Aus- 
bildung von Sekundärsymptomen führt. 

Um zu entscheiden, inwieweit die im Preßsaft lokalresistenter Pflanzen 
vorliegenden Immunkörper in vitro neutralisierende Kraft besitzen, 
wurden Versuche angestellt, in denen Virussuspensionen mit ver- 
schiedenen Mengen Preßsaft von Nicotiana glutinosa-Blättern zur 
Reaktion gebracht wurden und die Infektionstüchtigkeit der Mischun- 
gen verglichen wurde. 

Da beim quantitativen Nachweis der Vira mittels der Serummethoden auch 
inaktiviertes Virus erfaßt wird (3), konnten wegen des Mangels brauchbarer chemi- 
scher Methoden lediglich die biologischen Tests verwendet werden. Die verläßlichste 
der biologischen Nachweismethoden stellt die von YOUDEN, BEALE und GUTHRIE (4) 


mathematisch bearbeitete Lokalläsionsmethode dar. Hierbei werden geeignete 
Verdünnungen der zu messenden Virussuspensionen auf jeweils einander gleichen 
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Blattflächen lokalresistenter Pflanzen verrieben und die nach einigen Tagen sich 
entwickelnden Lokalläsionen gezählt. Die erhaltenen Zahlen werden nach der Formel 
y = N(1—erax) 
ausgewertet, wobei y die Zahl der Lasionen, N die Empfindlichkeitskonstante der 
benutzten Blattfläche (unbekannt), e die Basis der natürlichen Logarithmen 
(2,7183...), a die K trationskonstante der verwendeten Viruslösung (un- 
bekannt) und x der Verdünnungsgrad der Suspension bedeuten. Das ergibt, ent- 

sprechend den Versuchsbedingungen, ein System von 2 Gleichungen, nämlich 


y, = N(1—e—®*:) und 
Ye = N (1 —e— 8%»), 


aus dem — etwa mit Hilfe der Ausgleichsrechnung nach der Methode der kleinsten 
Quadrate — die Konstante N und die gesuchte Viruskonzentration ermittelt werden 
kann. 

Als Virusstammlôsung wurde der bis zur Klarheit des Uberstands zentrifugierte 
und darauf zweimal durch Tonfilter filtrierte PreBsaft aus den Spitzenblattern 
2 Monate kranker Pflanzen von Nicotiana tabacum Samsun verwendet. Zum Test 

wurde die sechs- und die zwölffach 

















Tabelle 1. mit Wasser verdiinnte Lésung auf 
Halbblatt-Test der Virusstammlösung Nicoti gluti (Halbblatt- 
auf Freilandpflanzen von Nicotiana gluti- methode) verrieben. 
nosa. Inkubationszeit 3 Tage. Zählung 4. Tag. Die erhaltenen Befunde 

Läsionszahl sind in Tabelle 1 wiederge- 

Blattes 4 DO abe Lasionszahlen geben. Aus ihnen panne mar 
sich die Empfänglichkeits- 

1 49 32 1,53 konstante (N) zu 1090 und die 

: 5 os in Viruskonzentration (a) in der 

4 66 49 1,35 Stammlösung zu 5,22 Ein- 

; 2 & a heiten. Aus dem Vergleich 

7 43 23 1,87 der Einzelwerte ergibt sich, 

8 71 43 1,65 daB bei der quantitativen 
fs. — = - = Bestimmung der Viruskonzen- 

11 10 9 1,11 tration mit erheblichen Feh- 
Summe 629 387 1,63 lern zu rechnen ist, daß jedoch 











rein qualitativ die Konzen- 
trationsverhältnisse gut zum Ausdruck kommen, so daß die Fehler 
in der Gesamtheit der Einzelmessungen sich weitgehend ausgleichen 
dürften. 

Es wurde darum versucht, mit der gleichen Anordnung die inakti- 
vierende Fähigkeit der Glutinosa-PreBsäfte zu ermitteln. Als Lösungen 
wurden dazu die bereits verwendete Virusstammlösung und der gleicher- 
maßen behandelte Viruspreßsaft mittlerer Blätter von Nicotiana glutinosa 
benutzt. Je ein Teil der Virussuspension wurde mit der fünffachen Menge 
Glutinosa-PreBsaft, bzw. mit fünf Teilen Glutinosa-PreBsaft und sechs 
Teilen Wasser gemischt und 24 Stunden bei Zimmertemperatur zur Bin- 
dung belassen. Bei der Abreibung auf Nicotiana glutinosa ergaben sich 
jedoch Läsionszahlen, die eine höhere Konzentration an aktivem Virus 
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in der verdiinnten Lésung andeuteten (Tabelle 2). Wie sich aus dem 
Vergleich der zur Abreibung verbrauchten Menge der Suspension (0,7 ccm) 
mit der zum Test der Virusstammlösung benötigten Menge (1,2 ccm) 


ergab, liegen die mit ; 

der Mischung 1/,, Virus Tabelle 2. Halbblatt-Test von Virus -Glutinosa- 
5 > (2 Pref PreBsaftmischungen auf Freilandpflanzen 

+ 5/12 @lutinosa - - von Nicotiana glutinosa. Bindungsdauer 24 Stunden. 











saft +, Wasser er- Inkubationszeit 3 Tage. Zahlung 4. Tag. 
haltenen  Konzentra- Läsionszahl für Mischung 
tionswerte um 20% ze on 1, Vir 1/,, Vir. Bh ad 
. . . 4 . 5 

hôher, die mit der Mi- + Get. | RO | 
schung 1}, Virus + 5 

. -PreBsaft er- 1 1 45 0,02 
Glutinosa - Pre re er 2 26 42 0:62 
haltenen um 44% nied- 3 42 45 0,93 
riger als diejenigen der - = rs re 

5 ‚05 

entsprechend verdünn- 6 18 19 0.95 
ten Virusstammlösun- 7 18 19 0,95 
gen. Da eine Vermeh- Summe 207 367 0,56 











rung des Virus in vitro 

unter den Versuchsbedingungen als unmöglich zu gelten hat, so kann 
— wenn man von der Annahme einer ganz ungewöhnlich großen, die 
Methode entwertenden Fehlergrenze absieht — das gefundene Zahlen- 
verhältnis nur darauf beruhen, daß in der konzentrierten Mischung 
eine Virusinaktivierung Tabelle 3. 

stattfindet, in der zwei- Halbblatt-TestvonNeutralisationsgemischen 
fach verdünnten jedoch gegenüber Mischungen mit Tabacum-Preßsaft 


eine solche ganz oder auf Treibhauspflanzen von Nicotiana glutinosa. 
doch zum größten Teil Bindungsdauer 30 Min. Inkubationszeit 2 Tage. 











unterbleibt. Die früher - run <a Bd ine. 

Läsionszahl für Mischung In- 
beobachtete Aufhebung Nr. des 1, Vie. 1, Vir. beige 
der Schutzwirkung der + */, Glut. | + */, Tab. quotient 
Barriere unter Treib- i is - Mi 
hausbedingungen (1) (2) 2 34 63 0,54 
könnte dann darauf zu- 3 44 29 1,52 
rückzuführen sein, daß . ” = wi 
infolge der mangelnden i 132 175 0,75 











Wasserverdunstung das 
Dissoziationsgleichgewicht des inaktiven Viruskomplexes zugunsten des 
freien Virus verschoben ist. 

Da hiermit die Bestimmung des Inaktivierungsgrades durch Aus- 
wertung der Läsionszahlen für steigende Systemverdünnungen zu un- 
brauchbaren Werten führt, wurden in den folgenden Versuchen die Lä- 
sionszahlen für die Virussuspensionen unmittelbar mit denen der unver- 
dünnten Neutralisationsmischungen verglichen. Zu diesem Zwecke wurde 
je ein Teil der Virusstammlösung einmal mit Preßsaft gesunder Tabacum- 
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Blatter und zweitens mit der gleichen Menge Glutinosa-PreBsaft versetzt. 
Bei dieser Anordnung ergab sich anscheinend eine teilweise Virusneutrali- 
sierung, die in drei verschiedenen Testansätzen annähernd den gleichen 
Betrag lieferte. Eine Abhangigkeit der Inaktivierung von der Bindungs- 
dauer und von der Zeitspanne zwischen Symptomausbruch und Läsions- 
zählung lieB sich dabei nicht mit Deutlichkeit feststellen (Tabelle 3, 4, 5). 

Die Enzymähnlichkeit des Virus ließ nun daran denken, daß die Virus- 
vermehrung und damit die Nekrotierungstendenz vom py-Wert der 
verwendeten Viruslösung entscheidend beeinflußt würde, so daß die unter- 
schiedlichen Läsionszahlen nicht auf eine Virusinaktivierung, sondern 
auf verschiedene Wasserstoffionenkonzentrationen zurückzuführen wären. 


Tabelle 4. Halbblatt-Test von Neutralisationsgemischen gegenüber 
Mischungen mit Tabacum-PreBsaft auf Treibhauspflanzen von Nicotiana 
glutinosa. 

Bindungsdauer 2 Tage. Inkubationszeit 2 Tage. Zählung am 4. und 7. Tag. 
Mischung a 1/, Virusstammlösung +?/, Glutinosa-PreBsaft; Mischung b 1/, Virus- 
stammlösung +°/, Tabacum-Preßsaft. 























= Läsionszahlen Inaktivierungs- 
Blattes nach 4 Tagen nach 7 Tagen quotient für 
a b a b 4. Tag 7. Tag 
1 26 32 17 21 0,81 0,81 
2 118 107 85 99 1,10 0,86 
3 42 117 40 114 0,36 0,28 
4 137 165 127 145 0,83 0,88 
5 80 93 70 82 0,86 0,85 
6 22 57 24 55 0,39 0,44 
7 70 67 74 70 1,04 1,06 
8 10 10 10 ll 1,00 0,91 
9 27 21 28 23 1,29 1,22 
10 12 20 16 21 0,60 0,76 
ll 17 17 20 20 1,00 1,00 
12 ll 9 12 7 1,22 1,71 
Summe 572 715 523 668 0,80 0,78 














Außerdem konnte in dem Preßsaft der Tabacum-Blätter schon ein ge- 
wisser geringer Virusbetrag enthalten sein, der der Feststellung entgangen 
war. Um diese Möglichkeiten auszuschalten, wurden in einer weiteren 
Versuchsreihe Neutralisationsmischungen vom gleichen pg-Wert ver- 
impft. 

Die Einstellung auf die gleiche aktuelle Azidität wurde dadurch erreicht, daß 
das System !/, Virusstammlösung + ®/, Glutinosa-PreBsaft zunächst elektrometrisch 
bestimmt wurde und die Vergleichslösung durch Zusatz der entsprechenden Menge 
Phosphatpuffer auf diesen py-Wert eingestellt wurde. So ergab die Messung des 
Glutinosa-Systems einen Wert von 5,5 py; entsprechend wurde die Virusstammlösung 
mit Phosphatpuffer von px 5,5 verdünnt. Um eine einseitige Beeinflussung durch 
das für physiologische Vorgänge bedeutsame Phosphation zu verhindern, wurde 
dabei ebenso dem System 1 Virus + 8 Glutinosaprefsaft ein Teil des Puffers zugegeben 
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und entsprechend fiir das reine Virussystem das Verdiinnungsverhiltnis 1 : 10 
gewählt. 

Mit diesen Ansätzen ergaben sich Werte, in denen die neutralisierende 
Wirkung besonders deutlich zum Ausdruck kam; entsprechend dem 


Tabelle 5. Halbblatt-Test von Neutralisationsgemischen gegenüber 
Mischungen mit Tabacum-PreBsaft auf Treibhauspflanzen von Nicotiana 
glutinosa. 

Bindungsdauer 3 Tage. Inkubationszeit 2 Tage. Zählung am 4. und 7. Tag. 
Mischung a 1/, Virusstammlösung + */, Glutinosa-PreBsaft; Mischung b 1/, Virus- 
stammlösung +?/, Tabacum-Preßsaft. 























Nr.d Läsionszahlen Inaktivierungs- 
Blattes nach 4 Tagen nach 7 Tagen quotient für 
a b a b 4. Tag 7. Tag 

1 38 21 40 22 1,81 1,82 
2 37 74 29 66 0,50 0,44 
3 61 74 56 71 0,82 0,79 
4 58 111 61 113 0,52 0,54 
5 25 24 28 27 1,04 1,04 
6 16 20 24 28 0,80 0,86 
7 31 31 45 40 1,00 1,13 
8 5 10 5 15 0,50 0,33 
9 11 13 13 16 0,85 0,81 

Summe 282 378 301 398 0,75 0,76 














höheren Anteil an Glutinosa-PreBsaft wurden niedrigere Inaktivierungs- 
quotienten erhalten (Tabelle 6 und 7), was auf weniger komplizierte 
Reaktionsverhältnisse bei der Virusneutralisation schließen läßt. Auf- 
fallend blieb die Tatsache, daß der Inaktivierungsquotient während des 


Tabelle 6. Halbblatt-Test von Neutralisationsgemischen gleichen 
Pu-Wertes auf Nicotiana glutinosa-Freilandpflanzen. 
Bindungsdauer 24 Stunden. Inkubationszeit 3 Tage. Zählungen an einer Reihe 
aufeinanderfolgender Tage. 
































Tage nach Impfung 3 4 5 6 7 8 10 
Yo Vir. + 7/19 Puffer py 5,5 116 | 124 | 71 76 | 54 51 66 
+ 8/19 Glut. 
Vio Vir. + ®/,, Puffer py 5,5 140 | 159 | 96 101 75 71 110 
Inaktivierungsquotient 0,83 | 0,73 | 0,74 | 0,75 | 0,72 | 0,72 | 0,60 


Versuchs erheblich zuriickging. Zu einem Teil läBt sich die Veränderung 
des Quotienten dadurch erklären, daB zu Beginn der Zählung noch nicht 
alle Läsionen sichtbar sind und das morphologisch unscharfe Aussehen 
zur Mitzählung nichtviröser Läsionen führt, die besonders auf älteren, 
meist dann schnell abfallenden Blättern auftreten. Ferner erscheint es 
aber auch möglich, daß infolge der Bildung von toxischem Agens bei 
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der Neutralisationsreaktion in vitro diese Mehrbetrage in den Glutinosa- 
Systemen anfänglich, bis zum Uberwinden des eigentlich virösen Vor- 
ganges, eine hôhere Viruskonzentration vortäuschen. 


Tabelle 7. Halbblatt-Test von Neutralisationsgemischen gleichen 
Pu-Wertes auf Nicotiana glutinosa-Freilandpflanzen. 
Bindungsdauer 24 Stunden. Inkubationszeit. 3 Tage. Zählungen an einer Reihe 

Zul lg Tage. 
Tage nach Impfung 3 4 5 6 7 8 10 











1/,, Vir. + dpe Butter Pu 5,5 71 | 92 | 149 | 150 | 132 | 138 | 132 


"yg Vir. to) Puffer py 5,5 98 151 | 312 | 283 | 276 | 296 | 282 
Inaktivierungsquotient 0,72 | 0,61 | 0,48 | 0,53 | 0,48 | 0,47 | 0,47 


























Die komplexe Natur der Virusreaktionen erlaubt es nicht, die aus den 
Versuchen entstandenen Fragen im Experiment ohne weiteres zur Ent- 
scheidung zu bringen. Der Mangel einwandfreier Bestimmungsmethoden 
fordert vielmehr zunächst die kritische Durcharbeitung der methodischen 
Grundlagen, aus welcher sich erst die endgültige Aufhellung der Immun- 
biologie des klassischen Virus ergeben kann. Sie ist darum weiteren 
Arbeiten vorbehalten. 
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(Aus dem Botanischen Laboratorium der Staatlichen Versuchs- und Forschungs- 
Anstalt für Gartenbau in Pillnitz a. d. E.) 


UBER GEWEBE-TORSIONEN DER SPROSSACHSE UND 
WUCHSIGKEIT VON PHASEOLUS MULTIFLORUS. 


Von 
RoBERT von VEH. 


Mit 9 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. September 1937.) 


Der Windevorgang ist bei verschiedenen Pflanzen eingehend unter- 
sucht worden, eine zusammenfassende Darstellung des heutigen Standes 
der Winde- und Rankenforschung bringt GrapMann (1929, hier auch 
Literatur). 

Viel Beachtung haben seit Beginn der Windeforschung die antidromen 
(gegen die Winderichtung) und homodromen (mit der Winderichtung) 
Torsionen der Sproßachse gefunden: Es erblickten in den Torsionen 
eine Ursache des Windens Mont (1827, homodrome Torsionen), DE VRIES 
(1874, antidrome Torsionen), AMBRONN (1885, antidrome, scheinbare 
Torsionen), NIENBURG (1911), RAWITSCHER (1924), GRADMANN (1928) 
und eine Folge des Windens SCHWENDENER (1881, antidrome Torsionen), 
AMBRONN (1884, 1885), KoLkwırz (1895). 

Mit Recht sagt GRADMANN (1929, S. 176): „Die meisten Irrtümer 
in der wechselreichen Geschichte der Winde- und Rankenforschung 
beruhten auf unklaren Vorstellungen über die räumlichen Beziehungen 
an sich kriimmenden und tordierenden Körpern.“ 

Durch die Unterscheidung der passiven und aktiven Torsionen durch 
SCHWENDENER und KOLKWITZ wurde ein entscheidender Fortschritt 
erzielt. Im Anschluß an GRADMANN (1929) halten wir uns an folgende 
Einteilung: 

1. Passive Torsionen, (stets antidrom) Sproßachse scheinbar tordiert, 
in Wirklichkeit untordiert (GRADMANN 1929, S. 191, Abb. 10, A). 

2. Aktive Torsionen; leicht erkennbare Grenzfälle: 

a) Sproßache symmetrisch homodrom, scheinbar untordiert (sym- 
metrisch zur Stütze) (GRADMANN 1929, S. 191, Abb. 10, B). 

b) Sproßachse symmetrisch antidrom (symmetrisch im Raum) (GRAD- 
MANN 1929, S. 191, Abb. 10, C). 

Der Vorgang der passiven Torsionen hat durch SCHWENDENER und 
Korkwırz restlose Klärung erfahren; auch der Vorgang der homo- 
dromen Torsionen beim Umwinden von Fäden ist von KoLkwırz klar 
erkannt worden. 

Wenig bekannt ist hingegen über die Natur der „indirekten Kontakt- 
reizbarkeit‘‘ bei Windepflanzen (PFEFFER 1904). 
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Die vorliegende Untersuchung bezweckte die Klärung der Wirkung 
der Torsionen auf die Gesamtgestaltung der Pflanze und damit auch auf 
ihre Wiichsigkeit. 

Ein 1928 im botanischen Institut in Miinchen-Nymphenburg durch- 
geführter Vorversuch überzeugte mich von der starken BeeinfluBbarkeit 
des Faserverlaufes der SproBachse von Phaseolus multiflorus durch die 
Verhinderung der Umwindung einer Stiitze. Erst 1936 war mir eine 
Wiederholung dieses Versuches und nähere Untersuchung des Ergeb- 
nisses möglich (I. Versuch), das demjenigen von 1928 vollkommen ent- 
sprach. 

Der II. Versuch dient außerdem — in Ergänzung zum I. Versuch — 
der Klärung der Frage nach einer mutmaßlichen ‚indirekten Kontakt- 
reizbarkeit“. 


Eine bekannte Tatsache ist es, daß Windepflanzen nach dem ,,Fassen** 
oder ,,Ergreifen“ einer Stütze anfangen, sich sichtlich kräftiger zu ent- 
wickeln. 

Von vornherein sind zwei Erklärungsmöglichkeiten denkbar: 

1. entweder sind vor allem die Lichtverhältnisse für die gesteigerte 
Entwicklungsintensität von entscheidender Bedeutung, 

2. oder die Entwicklungsfreudigkeit ist die Folge eines gewissen 
direkten oder indirekten Kontaktreizes, der von der Stütze ausgelöst wird. 

Um auf dieses Entweder-Oder hin zunächst einen Anhaltspunkt zu 
gewinnen, habe ich mit Phaseolus multiflorus einen Versuch durchgeführt, 
wobei ich die Möglichkeit im Auge behielt, daß noch x andere Faktoren 
von grundlegendem Einfluß sein können; welche Einflüsse die Sproß- 
entwicklung bei Phaseolus besonders entscheidend zu bestimmen scheinen, 
erhellt aus den Ergebnissen des ersten und zweiten Versuches, die im 
folgenden geschildert werden. 

Die bei der Versuchsanstellung leitende Frage war: Allgemein — wie 
erfolgt die Sproßgestaltung unter abweichenden Stützbedingungen, im 
Besonderen — wozu führt dann die Windung und wie erfolgt dabei die 
Gewebetorsion ? 

Das dem Sprosse innewohnende Windevermögen bedingt in erster 
Linie seine Eigenart : es windet stets jede Windepflanze ; aber was geschieht 
mit der Sproßachse, wenn sie keine Gelegenheit findet, eine Stütze zu 
umwinden? Der Klärung dieser Frage diente: 


Der I. Versuch. 

In einem 18 m langen Gewächshaus wurden 14 Phaseolus multiflorus- 
Pflanzen windend und 14 Phaseolus multiflorus-Pflanzen nichtwindend 
kultiviert. Als Stützen der windenden Pflanzen dienten die runden dach- 
tragenden Eisenstangen, die in einem Abstand von 1,20 m (Durchmesser 
3,5 cm, Höhe 2,30 m) sich im Mittelgang des Hauses befanden. 
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Immer zwischen zwei umwindenden Pflanzen wurde nun eine nicht- 
umwindende Pflanze zwischen zwei Stützen derart gezogen, wie es in 
Abb. 1 veranschaulicht ist: Dem wachsenden Sproßende wurde keine 
Gelegenheit geboten, eine Stütze zu umwinden; der Sämling wurde 
von Anfang an durch Eisendraht in vertikaler 
Stellung gestützt und im übrigen sich selbst 
überlassen. 

Durch diese Versuchsanstellung hatten die 
umwindenden Kontroll- und dienichtumwinden- 
den Versuchspflanzen im allgemeinen dieselben 
Licht-, Temperatur-, Boden- und Feuchtigkeits- 
verhältnisse; erblich übereinstimmende Ver- 
anlagung vorausgesetzt, muB also die etwa 
abweichende SproBgestaltung durch die anders- 
artigen Stützverhältnisse bedingt sein. 

Material. Handelsware. Auf Sortenechtheit 
und genetische Reinheit konnte kein Anspruch 
erhoben werden. Die Samen wurden gewogen ; 
diejenigen mit einem Gewicht von 0,9—1,5 g 
fanden im Versuch Verwendung; doch lieB sich 
keinerlei Beziehung zwischen Samengewicht 
und Wüchsigkeit der Pflanzen feststellen. 

Anzucht. Am 24. 2. 36 wurden die Bohnen- 





M 


fu 





U 




















samen zum Ankeimen einzeln in kleine Töpfe 
mit Sägemehl gesteckt. 

Am 6. 3. 36 wurden die aufgegangenen 
Samen in große Töpfe (oberer Durchmesser 
25,0 cm) mit guter, ausgereifter Erde gepflanzt 
und im Gewächshaus an Ort und Stelle auf- 


Abb. 1. Schema der Versuchs- 
anstellung zur Verhinderung 
des Umwindens einer Stiitze 
durch die Windepflanze ( Pha- 
seolus multiflorus). C Kotyle- 
donen; IK die Blätter des 
ersten Knotens; II K das 
Blatt des zweiten Knotens; 





III K das Blatt des dritten 

Knotens; St zwei Stiitzen; 

D Draht, dessen Schlinge 

Schl jedes Internodium unter 
dem Blatte stiitzt. 


gestellt. 

Entwicklung. Die Temperatur des Hauses 
schwankte zwischen 13° und 18°C; die Be- 
lichtungsverhältnisse waren nicht ungiinstig. 
Die Entwicklung der Pflanzen ging daher bei normalem Bliitenansatz 
vor sich. Leider setzte ein recht starker Befall durch Blattläuse den 
Pflanzen stark zu, so daB die Bliiten später alle abfielen und kein Ernte- 
ergebnis pro Pflanze festgestellt werden konnte. 

Doch war der Charakter der SproBachse vorher bereits deutlich fest- 
gelegt, der Blattlausbefall hat das Versuchsergebnis in dieser Hinsicht 
nicht beeinfluBt. 

Ende Mai 1936 wurden die Pflanzen abgeräumt, das Sprc material 
untersucht, photographiert, gemessen und fixiert. 

Ergebnis. Bei allen gestiitzten Versuchspflanzen bildete sich aus dem 
windenden Sproß schließlich eine schnurgerade Sproßachse, die in den 
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Internodien stellenweise abgeflacht 
und stark — fast ausschließlich 
homodrom — verdreht war. 

Dieses ist wie folgt zu verstehen. 
Der windende Sproß von Phaseolus 
multiflorus führt in der Luft eine 
kreisende Aufwärtsbewegung aus 
entgegengesetzt der Bewegung des 
Uhrzeigers (von oben gesehen); 
diese Windung wird von einer 
Streckung begleitet und abgelöst, 
wobei die Sproßachse sich schließ- 
lich gerade streckt. Sofern die 
Pflanze eine Stütze umwindet, bietet 
diese Stütze einen Widerstand, der 
gestaltenden Einfluß auf die Sproß- 
achse hat: diese wird gezwungen, 
in Windungen zu ,,erstarren“ (ver- 
holzen), die an der Stützenober- 
fläche verlaufen. Wenn nun die 
Stütze fehlt, fehlt auch der von ihr 
ausgehende Widerstand, und die 
Sproßachse streckt sich vollkom- 
men gerade. 

Von Interesse ist nun die Frage, 
wie erfolgt in beiden Fällen die 
Gewebetorsion ? 

In der Tabelle 1 sind in der 
Reihenfolge von links nach rechts 
folgende Angaben über die Inter- 
nodien von 2 umwindenden Kon- 
trollpflanzen und 2 nichtumwinden- 
den Versuchspflanzen zusammen- 
gestellt (die übrigen Versuchs- und 
Kontroll-Pflanzen verhielten sich 
übereinstimmend) : Nummer — von 
den Kotyledonen ausgehend, Länge 
in em, Durchmesse in mm, Rich- 
tung des äußerlich sichtbaren 
Faserverlaufes in Beziehung zur 
Richtung der Windung. 

Bei den Internodien 6, 7,8 und 
9 der 4 Pflanzen ist außerdem 
der Torsionswinkel berücksichtigt, 
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der die Drehung des SproBachsenquerschnittes von Knoten zu Knoten 
zum Ausdruck bringt. Der in der Tabelle angefiihrte Winkel bezieht 
sich auf diese Knotenverlagerung nur dann, wenn keine Umkehrung 
der Torsion erfolgte; sofern aber die Gewebetorsion am Anfang 
des Internodiums in einer Richtung, und am Ende in einer anderen 
Richtung erfolgt war, wurde mit der Winkelangabe nur die Drehung des 
zweiten Internodienabschnittes wiedergegeben (Nr. 16, Internodium 7). 

ewebetorsion. Bei der nichtumwindenden Versuchspflanze Nr. 18 er- 
folgte die Torsion des Gewebes in allen Internodien nur in der Richtung 
der Windung (homodrom), also — dem Uhrzeiger entgegengesetzt (von 
oben gesehen). 

Bei der ebenfalls nichtumwindenden Versuchspflanze Nr. 3 war bloß 
im 10. Internodium eine Ausnahme festzustellen: von dem 13,7 cm langen 
Internodium waren 9,5 cm der Windung entgegengesetzt gedreht (anti- 
drom), der Rest in der Richtung der Windung (homodrom). 

Die umwindenden Kontrollpflanzen Nr. 2 und Nr. 16 weisen folgende 
Verhältnisse auf: 

Pflanze Nr. 2. 


Von 18 Internodien hatten 
2 Internodien keine Torsion, 


11 >. Torsion mit der Windung, 
2 à » gegen die Windung, 
3 és » mit und gegen die Windung. 


Pflanze Nr. 16. 


Von 21 Internodien hatten 
1 Internodium keine Torsion, 
14 Internodien Torsion mit der Windung, 




















3 = ‘a gegen die Windung, 
3 is » mit und gegen die Windung. 
Tabelle 2. 
Betr. SproBdurchmesser, Erklärung im Text. 
Nr. 2 Nr. 3 Nr. 16 Nr. 18 
umwindend nichtumwindend umwindend nichtumwindend 
~~ Durchmesser Durchmesser Durchmesser Durchmesser 
Le in mm |-Diffe-! inmm |-Diffe-| inmm |-Piffe| in mm |-Diffe- 
renz renz renz renz 
in % in % in % in % 
max. | min. |v. max.] max. | min. |v. max.| max. | min. |v.max.}max.| min. |v. max. 
6 2,1 | 1,9 9,5 | 1,5 | 1,2 | 20,0 | 3,1 | 2,1 | 32,2 | 2,2 | 1,5 | 31,8 
7 2,1 | 1,6 | 23,8 | 1,9 | 1,6 | 15,7 | 3,2 | 2,2 | 31,2 | 2,1 | 1,4 | 33,3 
8 2,1 | 1,6 | 23,8 | 1,5 | 1,1 | 26,7 | 3,1 | 2,2 | 29,0 | 2,0 | 1,4 | 30,0 
9 2,0 | 1,6 | 20,0 | 1,8 | 1,2 | 33,3 | 3,2 | 2,5 | 21,9 | 2,0 | 1,4 | 30,0 






































Benutzt wurde das MeBinstrument Columbus, engl. Patent 1954, 14 893; 
U.R. Pat. Patented oct. 12. 1897. 
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Der Sproßdurchmesser. Die Internodien weisen in der Regel eine 
Abflachung auf. In der Tabelle 1 ist stets der große Durchmesser 
angegeben. Eine Gegenüberstellung des großen und des kleinen Durch- 
messers der Internodien 6, 7, 8 und 9 der 4 Pflanzen Nr. 2, 3, 16 und 
18 (Tabelle 2) gibt keinerlei Anhaltspunkte für einen Rückschluß auf 
die Bedeutung des Mangels der zu 
umwindenden Stütze für das Zu- 
standekommen der Abflachung. 

In der dritten Spalte der Ta- 
belle 2 ist die Differenz des größten 








Abb. 2. Abb. 3. Abb. 4. 
Abb. 2. 2: zwei Internodien der Kontrollpflanze Nr. 2 (umwindend); 3: zwei Internodien 
der gestützten Versuchspflanze Nr. 3 (nichtumwindend); 7 und 9 jeweils das 7. und das 
9. Internodium. Lichtbild vom 30.5. 36. 
Abb. 3. Der Abschnitt a aus Abb. 2: die Internodien 7 und 9 der umwindenden Kontroll- 
pflanze Nr. 2, stärker vergrößert. Lichtbild vom 30. 5. 36. 
Abb. 4. Der Abschnitt b aus Abb. 2: die Internodien 7 und 9 der gestützten Versuchs- 
pflanze Nr. 3 (nichtumwindend), stärker vergrößert. Lichtbild vom 30. 5. 36. 


und des kleinsten Internodiendurchmessers in Prozenten des größten 
angegeben. Das 7. und das 9. Internodium der Pflanze Nr. 3 weisen die 
größte Torsion auf (vgl. Tabelle 1); die Differenz in der Abflachung 
beträgt aber beim Internodium 7 nur 15,7% (nach 9,5% des Inter- 
nodiums 6 Jer Pflanze Nr. 2 der geringste Wert unter den in der Tabelle 2 
verglichenen), wogegen sie beim Internodium 9 33,3% ausmacht. Auch 
besitzen schwach tordierte Internodien gelegentlich starke Abflachungen 
(z. B. Internodium 6 der Pflanze Nr. 16 mit 32,2%). Das Zustande- 
kommen der Abflachung bedarf einer eingehenden Untersuchung an 
ausgiebigem Material. 
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Der Torsionswinkel. Der von mir angefiihrte Torsionswinkel gibt 
im allgemeinen die Gewebedrehung von Knoten zu Knoten wieder. 

Bei den nichtumwindenden Pflanzen erreicht dieser Winkel in einzelnen 
Fällen einen überraschend hohen Wert, so bei der Pflanze Nr. 3 im 
7. Internodium 3x 360° und im 9. Internodium gar (3 x 360°) + 90° 
(Tabelle 1). 

Das Gewebe der umwindenden Pflanzen hat in keinem Falle eine 
derart starke Verdrehung gezeigt. 

In den Abb. 2, 3 und 4 sind die Internodien 7 und 9 der Pflanzen 
Nr. 2 und Nr.3 einander gegenübergestellt. Die Lichtbilder lassen 
die intensive Verdrehung der Internodien der Versuchspflanze Nr. 3 
deutlich erkennen. 

Wirkung der Drehung. Es leuchtet wohl ein, daB eine so starke Ver- 
drehung der Internodien, wie sie in Abb. 4 zu erkennen ist, auf die 
Wiichsigkeit der Pflanze von nachteiliger Wirkung sein kann. Die nicht- 
umwindenden Pflanzen waren auch in der Regel schwächer. 

Um den Einfluß der Internodiendrehung auf die Gesamtgestaltung 
entsprechend einschätzen zu können, muß man dabei die Länge des 
betreffenden Internodiums mitberücksichtigen; die Intensität der Ge- 
webetorsion kommt in dem Torsionswinkel pro Längenzentimeter deutlich 
zum Ausdruck. 

Die ,,symmetrisch-homodrome“ Torsion (GRADMANN 1927, 1929) be- 
trägt bei einem Neigungswinkel der Windungen von 90° pro Windung 360°. 

Die Zahl der Windungen pro Internodium ist von mir nicht näher 
untersucht worden; aus dem Faserverlauf ist aber zu erkennen, daß die 














Tabelle 3. 
Betr. Torsions-Intensität, Erklärung im Text. 
Nr. 2 Nr. 3 Nr. 16 Nr. 18 
umwindend nichtumwindend umwindend nichtumwindend 
. Eu 2 ac . ao : ag 
a oa} mH + © en Log ~ à 2 
= |z |Seee1= |s |8ees1e |s |ÉSSSIS |s | e328 
Inter-| © 2 SEuF1l © a Sin 2 a4 Senet] se Au | Sank 
no- |S. | E85 | ESS IS | BE | goOs2|S, | 88 | Bose] 8. | SE | BOSE 
dium | 25 | 2U | Sas | 85 | FU} Sees] $5 | E83 | Suez | 56 | ES] Sass 
We | 25 [ÉTAT] 85 | ae Smee] 85 | 46 [PSS | Be | 46 | oes 
3 59 | geese + 55 este] ss 60 | 254 g so | 2855 
= = "36 ls” | = Sao | ser | = BSaeot ss | = Lee 
= = | 2587| = za | 2587| 7 £8) 2587| LE | 2588 
=» lé |288sie |S [ESSSls |B | EESS/s lé | Bese 
= Az ee a Agee 7 Age | < meee 
6 117,0 | 180 10 15,2 41 19,0 | 270 14 16,3 | 720 44 
mit mit gegen mit 
7 6,8} 90 13 14,7 | 1080 73 12,5 | 360 29 14,3 | 900 63 
mit mit mit mit 
8 15,5 | 360 23 14,4 | 810 56 21,0 | 720 34 15,7 | 900 57 
mit mit mit mit 
9 12,5 | 540 43 12,2 | 1170 96 19,0 | 270 14 15,0 | 990 66 
1 gegen 
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homodrome Torsion, z. B. der Internodien 7 und 9 der Versuchspflanze 
Nr. 3 (Abb. 4) und der um eine Schnur windenden Bohne (Abb. 8) be- 
deutend stärker war als die ,,symmetrisch-homodrome“. 

Winkelmessungen zur Bestimmung der Abweichung von der sym- 
metrisch-homodromen Torsion habe ich nicht durchgefiihrt; sie wiirden 
an den einzelnen Stellen desselben Internodiums recht abweichend aus- 
fallen; mir schien zur Charakteri- 
stik der etwaigen Wirkung die 
Feststellung der Torsionsintensi- 
tät — der Drehung des Sproß- 
achsenquerschnittes pro Längen- 
zentimeter — anschaulicher zu 
sein. Auch hat diese Feststellung 
den großen Vorzug leichter Durch- 
führung: das gegenseitige Lage- 
verhältnis benachbarter Knoten 
und die Länge des dazwischen 
liegenden Internodiums sind rasch 
feststellbar. 

Die Tabelle 3 gibt Aufschluß 
über diese Torsionsintensität in 
Graden pro Längenzentimeter, 
die sich vergleichen lassen. 

Während im 9. Internodium 
der Kontrollpflanze Nr. 2 (vgl. 
auch Abb. 3) die Torsionsintensi- 
tät mit 43° ihren höchsten Wert 
für die verglichenen umwindenden 
Pflanzen erreicht (der nächste - 
wäre 34° im 8. Internodium der Abb.5. Vier Internodien der umwindenden 
Pflanze Nr. 16, vgl. Abb. 7), ent- Kentrptiane Nr. 10: 6 7 und # — ane 
spricht er etwa dem geringsten Lichtbild vom 31. 5. 36. 
bei den nichtumwindenden Pflan- 
zen (41° im Internodium 6 der Pflanze Nr. 3), wobei die héchsten fast 
das Doppelte erreichen, im Einzelfalle sogar mehr (73° im Inter- 
nodium 7, 96° im Internodium 9 der Pflanze Nr.3, vgl. Abb. 4). 

Sowohl der Stoffwechsel, als auch die Wachstumsvorgänge können in 
einer so stark verdrehten Sproßachse nicht unbeeinflußt bleiben. Doch 
ist es sicher abwegig, der rein mechanischen Beeinträchtigung der 
Wachstumsvorgänge durch die starke Torsion eine entscheidende Be- 
einflussung der Wüchsigkeit zuzuschreiben; dafür sprechen gelegentliche 
Beobachtungen (z.B. von Sacus 1882) der sofort einsetzenden ener- 
gischen Entwicklung und Wachstumsfreudigkeit, sobald es dem Sproß 
gelungen ist, eine Stütze zu umwinden. In meinem I. Versuch hatte eine 
29 








Planta Bd. 27. 
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nichtumwindende Versuchspflanze mit stark verdrehter SproBachse vom 
9. Internodium an ‚gefaßt‘, und bereits dieses Internodium wurde kräftig, 
also fehlte es mindestens nicht an der Zuleitung von Baustoffen. 

Falls nicht die mechanische Behinderung ausschlaggebend sein kann, 
wäre die entscheidende Bedeutung der direkten oder indirekten Reizbarkeit 
durch die Stütze zu- 
zuschreiben. (Der Klä- 
rungdieser Frage diente 
der II. Versuch.) 

Gewebetorsion der 
Kontrollpflanzen. Die 
Torsion des Gewebes 
der nichtumwindenden 
Versuchspflanzen er- 
folgte — bis auf ganz 
geringe Ausnahmen — 
stets in der Richtung 
der Windung. 

Daß die Verhältnisse 
bei den umwindenden 
Kontrollpflanzen we- 
sentlich anders liegen, 
ist aus der Tabelle 1 
Abb.6. Die Abschnitteader Abb.7. Der Abschnittbder zu ersehen. Geht man 
Internodien 6 und 9 derum-  Internodien 7 und 8 der um- : ® 
windenden Kontrollpflanze windenden Kontrollpflanze die Internodien der- 
Soe en Aue ALL SEAT | selben Planzeder Reihe 

31. 5. 36. 31. 5. 36. nach durch, z. B. der 

Pflanze Nr. 16, so er- 

kennt man keinerlei RegelmäBigkeit im Wechsel der Torsionsrichtung ; 

auch kann der Wechsel von Internodium zu Internodium erfolgen, 

wie z. B. vom 5. Internodium nach dem 6. oder vom 8. nach dem 

9. bei der erwähnten Nr. 16, als auch innerhalb desselben Internodiums, 
wie z. B. im 7. Internodium. 

Die Internodien 6, 7, 8 und 9 der Pflanze Nr. 16 sind in den Abb. 5—7 
wiedergegeben, in Abb. 7 u. a. die Übergangszone des Internodiums 7, 
in der der Torsionsrichtungswechsel stattfindet. 

Um den Einfluß der Stütze auf das gegenseitige Verhältnis von 
Windung und Torsion zu klären, habe ich eine 2. Reihe von Versuchs- 


pflanzen (Phaseolus multiflorus) herangezogen. 





Der II. Versuch. 
Daß die Art der Stütze von entscheidendem Einfluß auf den Faser- 
verlauf des Stengels der Bohne sein mußte, war bereits aus den Ergeb- 
nissen des I. Versuches zu erkennen. 
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Stérend wirkten bei diesem I. Versuch die einengenden Verhiltnisse 
des Gewächshauses. Daher sollte ein II. Versuch unter möglichst ,,natiir- 
lichen‘‘ Bedingungen durchgeführt werden. 

Es wurde ein geeignetes Stiick Land (im Landhausgarten der Anstalt) 
dazu gewählt, und auf ihm wurden unter giinstigen Bedingungen 100 
Phaseolus multiflorus-Sämlinge in 4 Gruppen angebaut: 

1. Gruppe — 25 Pflanzen (Nr. 1—25) um eine Schnur windend, 
2. 


» — 25 a (Nr. 26—50) um eine Stütze windend 
(Durchmesser etwa 1,5 Zoll), 

3. 3 — 25 3 (Nr. 51—75) um eine Stütze windend 
(Durchmesser etwa 2,0 Zoll), 

4. 5" =" 3 (Nr. 76—100) um eine Stütze windend 


(Durchmesser etwa 2,5 Zoll). 

Als Stützen dienten ungeschälte Kiefernstangen von 4,50—6,15 m 
Länge. So lang wurden sie gewählt, da die Stützen im Gewächshaus 
sich als zu kurz erwiesen, um der Pflanze die Möglichkeit zu einer un- 
gehemmten Windung zu gewähren. Auch sollte die rauhe Oberfläche 
der ungeschälten Kiefern im Gegensatz zu der glatten Oberfläche der ge- 
strichenen Eisenstangen des Gewächshauses der Kletterpflanze besseren 
Halt bieten. 

Auf die einzelnen Gruppen verteilt wurden die Stangen nach ihrem 
Durchmesser unmittelbar über dem Erdboden (mit Notierung des Durch- 
messers 1,5 m über dem Boden). Die 4 Pflanzengruppen wurden in 4 
parallelen Reihen zu 25 Pflanzen in jeder Reihe gepflanzt. 

Das Versuchsmaterial und dessen Anzucht. Handelsware Phaseolus 
multiflorus. Die Samen wurden am 8. 6. 36 gewogen. Verwendung fanden 
im Versuch Samen mit einem Gewicht von 0,70—1,42 g. Auch in diesem 
Versuch ließ sich keine merkliche Beziehung zwischen Samengewicht 
und Wüchsigkeit feststellen. 

Am 8.6.36 wurden die Samen in feuchtes Sägemehl gesteckt. 

6.36 an Ort und Stelle die ausgesuchten 100 Keimpflanzen eingepflanzt. 
7.36 beginnen die ersten zu winden. 
» 4.7.36 wurden in der Gruppe I die Schnüre gezogen. 
7.36 fangen die ersten an zu blühen. 
7.36 werden die Schnüre auf 3,50 m verlängert. 
„ 11. 9.36 eine Ernte (einzige) pro Gruppe festgestellt. 

Ende September 1936 wurden die Pflanzen abgeräumt und die Sproß- 
achsen ohne Blätter im trockenen Arbeitsraum untergebracht; bei den 
trockenen Stengeln tritt die Faserung deutlicher in Erscheinung, ohne 
Änderung der Faserrichtung. 

Im Oktober 1936 wurden die Internodien untersucht, gemessen und 
photographiert. 

Gruppe I. Um eine Schnur gewunden. 25 angesetzte Keimlinge 
lieferten 18 wohlausgebildete Pflanzen, die auf ihre Gestaltung hin näher 
untersucht werden konnten. Es waren durchweg normale, zum Teil 
kräftige Exemplare. 

29* 
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Alle diese Versuchspflanzen der Gruppe I lassen sich in zwei Unter- 
gruppen einteilen: 


A. Pflanzen, deren Gewebetorsion ohne Ausnahme nur mit der Windung 
erfolgte. 
Von 18 Pflanzen — 12 Stiick, sie werden gekennzeichnet durch fol- 
gende Angaben: 











Bei 12 =H Auf eine Pflanze 
max. min. Mittel 
ErfaBte Gesamtlänge in Meter . . . . | 38,90 4,00 2,00 3,24 
Zahl der untersuchten Internodien . . | 277,50 27,5 16,0 23,1 














B. Pflanzen, deren Gewebetorsion mit Ausnahmen mit der Windung erfolgte. 
Von 18 Pflanzen — 6 Stück: 











Bei 6 Pflanzen Auf eine Pflanze 
max. min. Mittel 
Erfaßte Gesamtlänge in Meter . . . . 21,95 4,30 3,00 3,66 
Zahl der untersuchten Internodien . . | 151,5 32 20 25,25 














Die Abweichungen in den Zahlen der beiden obigen Tabellen kommen 
nur zum Teil durch die natürliche Variation zustande; der Hauptfehler 
liegt in dem Umstande, daß bei keiner Pflanze wirklich alle Internodien 
erfaßt werden konnten, sondern in der Regel das herabhängende Sproß- 
ende abgerissen war (ein Übelstand, der bei einer größeren Entfernung 
des Versuchsgeländes vom Untersuchungsraum sich leider nicht immer 
vermeiden läßt). 








Tabelle 4. 
Zahl der Die 
. Gewicht 
Nr. der ErfaBte berück- | Windung , i 
cms les , A hm 1 
iii Samens + — De - “9 Lomodremen Gewsbetorsion 
u; nodien nodium 
6 0,78 3,60 24,0 6./7. Eine kleine Abweichung im 
19. u. 21. Internodium. 
7 0,92 4,30 32,0 6./7. Im 18. Int. gegen, im 16. Int. 
weder Windung noch Tors. 
14 0,90 3,30 "22,5 À Eine kleine Ausnahme im 
16. Internodium. 
18 0,88 3,0 20,0 3 Eine Stérung im 18. Int. 
22 0,85 4,0 26,5 6. Eine Stérung im 18. u. 19. 
Internodium. 
23 0,90 3,75 26,5 8. Int. 18 (15 cm) u. 19 (14 cm) 
ohne Windung und ohne 
Torsion. 
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Wie geringfiigig die Abweichungen von der homodromen Torsion 
des SproBgewebes bei den 6 Versuchspflanzen waren, ist aus der Tabelle 4 
zu ersehen. 

Ergebnis. Die um eine Schnur windenden Bohnen (Phaseolus multi- 
florus) weisen durchweg (mit gelegentlichen ganz geringen Ausnahmen) 
homodrome Gewebetorsion auf (vgl. Abb. 8). 

Gruppe 2, 3, 4. Um eine Stiitze gewunden. 75 angesetzte Keimlinge 
ergaben 48 wohlausgebildete, zum größten Teil kräftige Pflanzen, deren 
Gestaltung einer näheren Prüfung unterzogen wurde. 

Die Versuchspflanzen, die um Stützen mit einem Durchmesser von 
1,5—2,5 Zoll gewunden waren, haben alle einen gemeinsamen Gestaltungs- 
charakter: Die Gewebetorsion, richtiger der äußerlich sichtbare Faser- 
verlauf, erfolgte gegen die Winderichtung (antidrom). 

Auch in diesem Falle ist eine Einteilung in zwei Gruppen möglich: 

A. Pflanzen, deren Gewebetorsion ohne Ausnahme nur gegen die 
Winderichtung erfolgte (vgl. Abb. 9). 

B. Pflanzen, deren Gewebetorsion mit Ausnahmen gegen die Winde- 
richtung erfolgte. 

Die Ausnahmen und Abweichungen von der typischen Gestaltung 
sind hier haufiger als bei den um eine Schnur windenden, und entsprechend 
ist die „fehlerfreie‘‘, durchweg antidrome Torsion seltener, als bei den 
vorerwähnten die ‚‚fehlerfreie‘‘ homodrome. 

Doch sind Pflanzen mit ausschließlich antidromer Torsion nach- 
zuweisen gewesen, in meinem Versuch waren es die Versuchspflanzen 
Nr. 39, 42, 44, 47, 55, 62, 80 und 81 laut Tabelle 5: 








Tabelle 5. 
RR £ Zahl d Di 
Nr. der | Gewicht | Ertate berück- | Windung 
Versuchs- Semeus Lange sichtigten |beginnt im Bemerkungen 
pflanze in pa in m Inter- Inter- 
nodien nodium 
39 0,70 16 5. Rest abgerissen. 
42 0,85 3,10 20 5. Gegen bis zu 17 cm des Int. 
18 (Lange desselben 21 cm), 
Rest mit. 
44 0,77 2,10 14 % Rest abgerissen. 
47 0,83 2,95 20 y Rest abgerissen. 
55 0,75 2,90 19 5. Gegen bis einschl. 14 cm des 
Int. 19 (Länge desselben 
24,5 em), dann mit, Rest 
abgerissen. 
62 0,92 3,70 25 5. 
80 0,78 4,00 35 9. 
81 1,07 4,30 37 6. Gegen bis Int. 33. Die letzten 
3 unter 20 mm. 
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Einige charakteristische SproBgestaltungen der Gruppe B bringt die 


Tabelle 6 zum Ausdruck: 


Tabelle 6. 





Nr. der Ver 
suchspflanze 


Samens in g 


Gewicht des 


ErfaBte 


Lange in m 


sichtigten 
Internodien 


Ausnahmen von der 
(scheinbaren) antidromen Gewebetorsion 





& 


57 


59 





= 
£ 


0,72 


0,99 


0,86 


0,74 


0,95 


1,17 


0,97 


0,76 





€ 


4,00 


3,60 


3,45 


3,90 


4,10 


3,85 


3,65 


4,45 





N 


32 


19 


31 


23 





10. 








In den Int. 20 und 21 Windung gestört. 

Int. 20 (22,5 cm) bis zum 17. Int. keine 
Torsion, dann mit. 

Int. 21 und 22 Torsion mit. 


Int. 23—26 Windung gestört; Torsion in 
Int. 22 keine, 23—25 mit, 26 keine. 
Ab Int. 29 Windung gestört, Torsion mit. 


Int. 9—12 Windung gestört, Torsion mit. 

Int. 14 Windung schwach, keine Torsion. 

Int. 27 (16,5 cm) ab 10 cm keine Torsion, 
Rest mit (einschließlich Int. 31). 


Int. 17 (31,5 cm) 16 cm gegen, bis 17 cm mit. 
Rest gegen. 
Int. 18 (37,5 cm) bis 12 cm gegen, dann mit. 


Int.7 und 8 keine Windung, Torsion mit. 

Int. 22 (20 cm) ab 10 cm Windung schwach, 
Torsion mit. 

Int. 26 (22,5 cm) ab 12cm Torsion mit, 
keine Windung. 

Int. 27 keine Windung, Torsion mit (Int. 28 


gegen). 


Int. 8 (20,5 cm) Windung gestört, Torsion 
mit. 

Int. 9 (16,5 cm) Windung gestört, 4 cm Tor- 
sion mit. 

Int. 16 (24cm) ab 14cm keine Windung 
und Torsion, Rest gegen. 

Int. 21 (22cm) ab 13cm keine Windung, 
Torsion mit, Rest gegen. 


Int. 6 (13cm) ab 8cm mit. 

Int.7 (13,5 cm) mit. 

Int. 8 (12,5 cm) 8cm mit, ab 10 cm gegen. 
Int. 15 (17 cm) ab 11cm mit. 

Int. 25 (23,5 cm) ab 13 cm mit bis Int. 29. 


Int. 6(11,5 em) keine Windung, Torsion mit. 
Int. 7 (12cm) Windungschwach, Torsion mit. 


Int. 10 (18,5 cm) Windung gestört, ab 15 cm 
Torsion mit. 

Int. 25 (20,5 cm) ab 13 cm Torsion mit bis 

Int. 27 einschlieBlich 
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Tabelle 6 (Fortsetzung). 








SE | 22 | ef | sued E E 
«= | £a | 27 |I8%3 Bess Ausnahmen von der 
= s | 28 ze 353 Ele El aS (scheinbaren) antidromen Gewebetorsion 
CE © 5 a s*g2 a ” 
Ze | om A = to 
67 | 0,78 | 3,30 21 6 Int. 16 (20 cm) 12 em keine Windung, dann 
normal; 5 em Torsion gegen, 12—14 cm 
Torsion mit, 6cm keine Torsion. 
75 1,04 | 3,80 32 6./7. | Int. 8 (10,5 cm) keine Torsion. 
Int. 9 (12 cm) Torsion mit. 
Int. 27 (11,5 cm) keine Windung, 8 em Tor- 
sion mit, 3,5 cm keine. 
Int. 29 (10 cm) keine Windung, Torsion mit. 
78 | 0,75 | 4,10 44 5. Int. 6 (11 cm) ab 8—11 cm Torsion mit. 
Int. 7 (11,5 cm) keine Torsion. 
Int. 26 (15 cm) 10—15 cm Torsion mit. 
Int. 27 (11 cm) ab 5 cm keine Torsion. 
(Int. 35—44 unter 20 mm). 

















Meist läBt sich an den entsprechenden Stengelabschnitten, die eine 
Abweichung von der antidromen Torsion aufweisen, auch irgendeine 
Störung! in der Windung erkennen, wenn auch keine Anhaltspunkte 
für eine bedingende Ursache zu finden sind. Doch ist auch das nicht 
immer der Fall (z. B. bei Nr. 59). 

Nicht immer sind die längsten Bohnenpflanzen auch die kräftigsten. 
Doch sind die wüchsigsten Exemplare der Gruppen A und B auch hier 
mit etwa 30 Internodien durchschnittlich ungefähr 4m lang und ent- 
sprechen somit den Maximalwerten der Gruppen A und B der um eine 
Schnur windenden. 

Die Abb. 8 und 9 veranschaulichen die Wirkung der Art der Stütze 
auf die Sproßgestaltung: in Abb. 8 sehen wir die ,,fehlerfreie“ homo- 
drome Torsion (aktive Torsion aus inneren unbekannten Gründen) 
der um eine Schnur windenden Phaseolus-Pflanze, in Abb. 9 die 
„fehlerfreie‘‘ antidrome Torsion (passive Torsion, hervorgerufen durch 
den mechanischen Widerstand) der um eine Stütze windenden Pflanze 
derselben Art. 

Ernte. Am 11. 9. 36 wurde für jede der 4 Gruppen einzeln eine 
Fruchternte festgestellt: Gruppe I (20 Pflanzen) 4 kg, Gruppe II 
(20 Pflanzen) 1!/,kg, Gruppe III (19 Pflanzen) 1!/;,kg und Gruppe IV 
(19 Pflanzen) 21/, kg. 








1 Gemeint ist hier und in der Tabelle 6 mit dieser ,,Stérung‘ nicht eine solche 
des Windevorganges, sondern lediglich eine Abweichung im regelmäßigen Verlauf 
der Windungen, also eine nachträgliche Auflösung. 
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Im Hinblick auf die Art der Versuchsdurchfiihrung hat diese Fest- 
stellung keinerlei Beweiskraft, sondern sie kann nur als ein praktischer 





Abb. 8. Die Internodien 10 und 18 der Abb. 9. Die Internodien 10 und 18 der Ver- 

Versuchspflanze Nr. 2 (Serie II, Pha- suchspflanze Nr. 62 (Serie II, Phaseolus multi- 

seolus multiflorus), aus der Gruppe um florus), aus der Gruppe um eine Stiitze windend 

eine Schnur windend: Gewebetorsion in (mittlere Stärke): Gewebetorsion entgegengesetzt 

der Richtung der Windung (von oben ge- der Winderichtung (von oben gesehen — mit 

sehen — dem Uhrzeiger entgegengesetzt). dem Uhrzeiger). Lichtbild vom 7. 11. 36. 
Lichtbild vom 7. 11. 36. 


Hinweis darauf aufgefaßt werden, daß die um eine Schnur windenden 
Bohnen denjenigen um eine Stütze windenden in ihrer Leistung nicht 
nachzustehen scheinen. 


Besprechung der Ergebnisse. 
Die Pflanzen der Gruppen II, III und IV des II. Versuches, deren 
äußerlich sichtbarer Faserverlauf antidrom erfolgte, sind in Wirklichkeit 
untordiert: Durch die passiven antidromen Torsionen wurden in ihnen 
die homodromen aktiven Torsionen unterdrückt (Fall A bei Grap- 
MANN 1929, S. 191, Abb. 10). 
Die Pflanzen der Gruppe I des II. Versuches, deren Faserverlauf 
homodrom erfolgte, besitzen eine aktiv, unter Uberwindung des mecha- 
nischen Widerstandes tordierte SproBachse, wie der über die Stütze 
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hinauswachsende SproBabschnitt der normal umwindenden; die treibende 
Kraft sind ,,innere“, nicht bekannte Wachstumsursachen, die letzten 
Endes im Lebensträger zu suchen sind. 

Korkwırz (1895, 8.511) sagt: „Wir kommen jetzt zum Winden 
um Fäden und Glascapillaren. Wer die hierauf bezügliche Literatur 
näher kennt, wird wissen, daß gerade über diesen Punkt lebhafte Er- 
örterungen stattgefunden haben. Schon für die bloße Feststellung der 
Tatsachen stimmen die Resultate nicht überein. Nach meinen Beobach- 
tungen ist nun ganz sicher, daß in diesem Falle auch homodrome Tor- 
sionen eine Rolle spielen.‘ 

Meine Ergebnisse bestätigen vollauf die Ansicht von Kotkwitz. Die 
rauhe Oberfläche der Kiefernstangen bedingte es, daß die passiven anti- 
dromen Torsionen die homodromen aktiven bei den Pflanzen der Grup- 
pen II, III und IV des II. Versuches so stark unterdrücken konnten. 


Ist aber die Oberfläche der Stütze glatt, so ist der Widerstand, den 
die homodromen Torsionen der Sproßachse zu überwinden haben, ent- 
sprechend gering, und daher sind häufigere Abweichungen festzustellen, 
wie es bei den umwindenden Kontrollpflanzen des I. Versuches der 
Fall war (z.B. Nr.2 und Nr. 16 des I. Versuches, Tabelle 1). 


An den Schnüren dagegen werden die passiven antidromen Torsionen 
von den aktiven homodromen fast vollkommen überwunden, da die 
Schnüre keinen Widerstand bieten und die Torsionsbewegung mitmachen. 

Die Bedeutung der Oberflächenrauheit der Stütze für das Zustande- 
kommen der (antidromen) Torsionen erkannte schon Darwin (1876, S. 6), 
der Schlingpflanzen um glatte Röhren aus Eisen, Glas, gespannte Bind- 
fäden und ‚gewöhnliche‘ rauhe Stäbe winden ließ. Doch fehlte bei 
ihm die klare Unterscheidung zwischen den passiven und aktiven Tor- 
sionen, desgleichen bei DE VRIES (1874, S. 330), der den Schlingpflanzen 
Glasröhren, gespannte Bindfäden und zylindrische Holzstäbe verschie- 
dener Dicke als Stütze gegeben hatte. Dabei fand DE Vrızs (S. 331), 
„daß zwar, wenn man nur kurze Strecken, einzelne oder nur wenige 
Internodien beachtet, in diesen meist kaum eine Torsion zu bemerken 
ist, daß aber bei der Untersuchung längerer Strecken fast überall Tor- 
sionen vorhanden sind, auch wenn die Stengel ihren Stützen an allen 
Punkten angedrückt sind; und zwar kommen fast überall sowohl rechts- 
läufige als linksläufige Torsionen vor“. 

Die grundsätzlich verschiedene Art des Faserverlaufes beim Umwinden 
von rauhen Stützen und Bindfäden wurde von diesen beiden Forschern 
nicht erkannt. 

Nach SCHWENDENER (1881) sind regelmäßig windende Sproße stets 
antidrom tordiert, homodrom bloß mnichtwindende. Diese Ansicht 
SCHWENDENERs wird den Tatsachen beim Winden um Bindfäden und 
Schnüre nicht gerecht und ist daher irrig: ohne Zweifel sind alle Pflanzen 
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der Gruppe I aus dem II. Versuch ebenso normal gewunden wie diejenigen 
der Gruppen II, III und IV. 

Die feste Stütze ist weder fiir das normale Winden, noch für die vollwertige 
Wiichsigkeit eine notwendige Bedingung. 

„Indirekte‘‘ Kontakireizbarkeit. Prerrer (1904, S. 404) weist auf 
die Beeinflussung der Gesamtentwicklung der Schlingpflanzen durch 
das Winden hin, wofür die Erfahrungen von Sacus (1887, S. 711) und 
insbesondere die Beobachtungen von Racızorskı (1900, S. 2) an tro- 
pischen Kletterern sprechen (Schlingpflanzen aus den Familien der 
Menispermaceen, Malpighiaceen, Combretaceen u. a.). Für die ein- 
heimischen Windepflanzen ist bekannt, daß die Fortentwicklung der 
Triebe meist sichtlich gehemmt wird, wenn sie von Anfang an keine 
Stütze finden oder in ihrem weiteren Verlauf eine Stütze entbehren 
müssen; bei einigen tropischen Kletterern bedingt das Nichtfassen der 
Sprosse das Kleinbleiben oder das Abwerfen der Blätter und sogar das 
Absterben des Sproßvegetationspunktes. 

PFEFFER (1904, S. 406) macht für diese Hemmung der Entwicklung 
eine „indirekte“ Kontaktreizbarkeit — den Mangel der Inanspruchnahme 
einer Stütze — verantwortlich: „Wenn eine solche Kontaktreizbarkeit 
zumeist bei den typischen Windepflanzen fehlt, so ist damit nicht aus- 
geschlossen, daß indirekt durch die Berührung mit der Stütze (durch das 
Anpressen, die Erhaltung der Krümmung usw.) Reizwirkungen ausgelöst 
werden, die eine gewisse Rolle bei dem Winden spielen. Bei dem Zustande- 
kommen der Windungen und der Circumnutation sind aber immer (trotz 
des Mangels einer Kontaktreizbarkeit) verschiedene Reizwirkungen 
beteiligt.“ 

Von Interesse wäre es nun, diese ‚indirekte‘ Kontaktreizbarkeit einer 
näheren Analyse zu unterziehen und an einem bestimmten Beispiel die 
Notwendigkeit ihrer Annahme zu prüfen. 

Die nichtumwindenden Bohnenpflanzen waren in allen meinen Ver- 
suchen weniger wüchsig als die umwindenden; dieses trat vor allem in 
der kräftigeren Ausbildung der Sproßachse bei den letzteren in Er- 
scheinung. 

Die einzelnen Momente, die im wesentlichen die ‚indirekte‘ Kontakt- 
reizbarkeit — oder die Inanspruchnahme einer Stütze durch eine Winde- 
pflanze — ausmachen dürften, wären 

1. das Anpressen (an die Stütze), 

2. die Erhaltung der Krümmung, 

3. die Unterdrückung der aktiven homodromen Torsionen durch die 
passiven antidromen. 

Vergleichen wir die Entwicklung der Bohne an der Stange und an 
der Schnur, so können wir feststellen, daß sowohl das Anpressen als auch 
die Erhaltung der Krümmung wohl an der Stange, nicht aber an der 
Schnur zu beobachten ist. 
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Auch die Unterdrückung der aktiven homodromen Torsionen durch 
die passiven antidromen vermag keinen merklichen Einfluß auf die 
Wiichsigkeit auszuüben; denn dort, wo diese Unterdrückung fehlt, ist 
die Wüchsigkeit nicht vermindert (beim Umwinden von Schnüren, die 
Pflanzen der Gruppe I des II. Versuches). 

Was hingegen die an Stangen und Schnüren windenden Bohnen von 
den nichtumwindenden unterscheidet, ist der Mangel eines ausreichenden 
Berührungskontaktes an nennenswerten Stengeloberflächen bei den 
letzteren. 

Nach Stark (1917) sind die Sproßachsen und Blattstiele von Phaseolus 
multiflorus haptotropisch reizbar, vereinzelt auch die Blütenstandachsen. 
Die Berührungsreizbarkeit hat STARK bei einer großen Anzahl nicht- 
kletternder und kletternder Pflanzen festgestellt; von Interesse ist der 
Vergleich der Windepflanzen mit den übrigen (S. 279): „Insgesamt 
hielten die empfindlichen Arten den unempfindlichen das Gleichgewicht, 
so daß den nichtkletternden Pflanzen gegenüber ein erheblicher Fort- 
schritt zu verzeichnen ist. Dies trat bei den Experimenten mit Blatt- 
stielen in noch klarerer Weise zutage. Der Prozentsatz der haptotropischen 
Arten steigt hier auf 69% an. Krümmungen traten auch bei Formen 
auf, bei denen eine Reizung der Sprosse wirkungslos war (Akebia quinata, 
Wistaria polystachya, Ipomoea purpurea, Aristolochia elegans).‘ 

Unter Berücksichtigung der Tatsache, daB bei einigen Windepflanzen 
das Winden allein durch die Kontaktreizbarkeit erreicht wird (Cuscuta 
u. a.), hält es STARK für wahrscheinlich, daß bei manchen Windern neben 
anderen maßgebenden Faktoren auch die Kontaktreizbarkeit „mit im 
Spiele“ ist. 

Wir sehen von der Frage ab, inwiefern bei Phaseolus multiflorus die 
Kontaktreizbarkeit für das Winden von Bedeutung ist; wohl aber spricht 
hier alles dafür, daß die von STARK (1917) bei Phaseolus multiflorus 
nachgewiesene direkte haptotropische Reizbarkeit für die Wüchsigkeit 
der ausschlaggebende Faktor ist. 

Ein Beweis dafür wäre allerdings noch zu erbringen; denkbar wäre 
folgende Versuchsanstellung: Berührungsreizung der Sproßachse unter 
Verhinderung des Umwindens. 

Bedeutung der Stütze. SacHs (1882) erzielte ohne Stütze bei Phaseolus 
multiflorus bleibende Windungen. Nach SCHWENDENER (1881) ent- 
stehen bleibende Windungen nur mit einer Stütze. Dieser Widerspruch 
erklärt sich vielleicht daraus, daß Sacus die entstandenen Windungen 
nicht lange genug beobachtet hat: endgültig fixiert sind sie nur nach dem 
Erlöschen des Längenwachstums. 

Voss (1902, S. 235) sagt unter Hinweis auf WorTMANNs Feststellungen 
(1886 a, b): ,,Noch vor Ablauf des Längenwachstums werden die einzelnen 
Stengelabschnitte vollständig gerade gestreckt und vertikal aufwärts 
gerichtet, wie die Internodien eines negativ geotropischen Sprosses.‘“ 
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Die Ergebnisse des I. Versuches vorliegender Arbeit bestätigen diese 
Auffassung, die übrigens schon DE VRIES (1874, S. 326) klar zum Aus- 
druck bringt. Die Stütze spielt also für die Erhaltung der Windungen 
zweifellos eine wichtige Rolle. 

Dagegen muß betont werden, daß ihre Bedeutung für das Zustande- 
kommen der Windungen nicht in der von SCHWENDENER aufgefaßten 
Rolle (als Objekt der Greifbewegungen) erblickt werden kann; außer 
Lateralgeotropismus und Autotropismus dürfte die von Stark (1917) 
nachgewiesene Berührungsreizbarkeit nicht bedeutungslos sein: neben 
dem Haptotropismus liegt allem Anschein nach eine entscheidende direkte 
Beeinflussung der Wüchsigkeit durch die Berührung vor, und auf diesem 
Umwege über die Wüchsigkeit auch wieder des gesamten Reaktions- 
vermögens der Pflanze. 


Ergebnisse. 

1. Die Sproßachse der nichtumwindenden, gestiitzten Phaseolus 
multiflorus-Pflanzen streckt sich letzten Endes schnurgerade vertikal 
aufwärts und weist starke homodrome Torsionen auf; alle nichtumwin- 
denden Pflanzen waren schwächer als die umwindenden Kontrollpflanzen. 

2. Zur Kennzeichnung der Torsionsintensität dient der Drehungs- 
winkel des Sproßachsenquerschnittes pro Längenzentimeter. 

3. Die um glatte gestrichene Eisenstangen windenden Phaseolus 
multiflorus-Pflanzen wiesen sowohl antidrome als auch homodrome Ge- 
webetorsionen der Sproßachse auf. 

4. Die um gespannte Schnüre windenden Phaseolus multiflorus- 
Pflanzen hatten ohne oder mit geringfügigen Ausnahmen homodrome 
Gewebetorsionen der Sproßachse (aktive Torsionen). 

5. Die um ungeschälte Kiefernstangen von 1,5—2,5 Zoll Durchmesser 
und von 4,50—6,15 m Länge windenden Phaseolus multiflorus-Pflanzen 
weisen mit oder ohne Ausnahmen antidrome Gewebetorsionen auf (passive 
Torsionen). 

6. Der Wüchsigkeit nach konnte zwischen den um ungeschälte Kiefern- 
stangen und um Schnüre windenden Pflanzen kein Unterschied fest- 
gestellt werden. 

7. Weder für das normale Winden noch für die vollwertige Wüchsig- 
keit ist die feste Stütze bei Phaseolus multiflorus eine notwendige Be- 
dingung. 

8. Die Notwendigkeit der Annahme einer ‚indirekten‘ Kontakt- 
reizbarkeit (PFEFFER 1904) (= Inanspruchnahme einer Stütze) als 
Ursache der Vollwüchsigkeit der Windepflanzen ist für Phaseolus multi- 
florus nicht einzusehen; vielmehr spricht alles dafür, daß die von STARK 
(1917) bei Phaseolus multiflorus nachgewiesene direkte Berührungs- 
reizbarkeit den für die Entwicklung maßgebenden Einfluß ausübt. 
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Herrn Professor Dr. F. ToBLER danke ich verbindlichst für die freundliche 
Genehmigung zur Benutzung der Bibliothek des Botanischen Institutes der Tech- 
nischen Hochschule Dresden. 

Die gärtnerische Pflege der Pflanzen besorgte beim I. Versuch der Gärtner 
K. Reinhardt, beim II. Versuch Gartenbauinspektor R. Zimpel. 
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ZUR MORPHOLOGIE DER POLLENKORNER 
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(Eingegangen am 12. Oktober 1937.) 


Eine gelegentliche Betrachtung der Pollenkörner von Clarkia elegans 
(Oenotheracee) zeigte, daß die Membran durch Anthokyan rotviolett 
gefärbt ist. Derartiges war bisher nur von der Malvacee Goethea Mackoyana 
bekannt (Mösıus S. 109); nach unveröffentlichten Untersuchungen 
CAMMERLOHERS ist auch die Membran der Pollenkörner von Malva 
silvestris durch Anthokyan gefärbt. In Anbetracht der Seltenheit solcher 
Fälle nahm ich eine nähere Untersuchung vor, wobei auch die eigenartige 
Entwicklungsgeschichte der Pollenkörner, die allen Oenotheraceen 
gemeinsam ist, Berücksichtigung fand; die Ergebnisse in dieser Hinsicht 
führen allerdings kaum über die Angaben STRASBURGERs und BEERs 
hinaus. 

Die Pollenkörner von Clarkia elegans besitzen den von STRASBURGER 
(1882) und für andere Oenotheraceen von STRASBURGER (1889), BEER 
und RENNER geschilderten, bezeichnenden Bau. Sie sind in der Regel 
dreilappig; doch kommen selten auch vierlappige Pollenkörner vor, 
deren Volumen schätzungsweise doppelt so groß als das der dreilappigen 
ist, und die einen entsprechend größeren, wohl abnormerweise diploiden 
Kern besitzen!. Die Membran besteht aus drei Schichten (Abb. Lf, g): 
Die zwei äußeren bilden die Exine und stellen den Hauptbestandteil 
der Pollenwandung dar; nur am Scheitel der Ecklappen fehlt die innere 
Schichte, und die äußere wird hier so dünn, daß sie ohne besondere Prä- 
paration nicht sichtbar ist (in den Abbildungen daher nicht dargestellt). 
Die eigentliche Wandung der Ecklappen wird von der Intine gebildet, 
welche sich nach innen bis zu den ringförmigen, an der Basis der Eck- 
lappen befindlichen Verdickungen der inneren Exineschichte hinzieht 
und hier auskeilt. Diesem Bau entspricht die eigentümliche Entwick- 
lungsgeschichte, deren wesentlicher Zug darin besteht, daß bis zur ersten 
Pollenkornmitose die beiden Exineschichten und an der Stelle der späteren 
Ecklappen die sog. Zwischenkörper entstehen, worauf dann nach der 
ersten Pollenkornmitose Durchbrechung der an der Basis der Zwischen- 
körper befindlichen Membranscheiben erfolgt und unter Ausscheidung 
der Intine die Ecklappen gebildet werden (Abb. 1a—d). 

1 Diese Beobachtung würde zu den Angaben WArTHs über Fuchsia stimmen, 
nach denen die Lappenzahl innerhalb gewisser Grenzen von der Chromosomenzahl 
abhängt. 
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Das mir zur Verfügung stehende Material bestand aus einem Gemisch 
purpurrot, lachsrosa und weiß blühender, + gefüllter Formen. Wie 
schon bei Betrachtung mit freiem Auge feststellbar war, besaßen alle 
rot oder rosa blühenden Pflanzen rötlichlila gefärbten Pollen. Die mikro- 
skopische Untersuchung ergab eine rotviolette Färbung der inneren 
Exineschichte bis zur Basis der Ecklappen (Abb. If). Nur selten war 
an normalen Pollenkörnern auch der in die Lappen hineinreichende Teil 
der inneren Exineschichte gefärbt; die Regel war dies dagegen bei miß- 
gebildeten Pollenkörnern, die bald nach dem Durchbruch ihre Entwick- 
lung eingestellt hatten (Abb. le); solche Körner fanden sich in ver- 
schiedenen Prozentsätzen in allen untersuchten Pflanzen. Ihr Aussehen 
entspricht dem von RENNER (Abb. 10) für ,,inaktive‘‘ Körner vonOenothera 
dargestellten. Bei ihnen war manchmal auch die äußere Exineschichte 
leicht lila gefärbt. Die Intine war immer farblos. Wie sich aus dem 
Verhalten der mißgebildeten und aus der Beobachtung der Entwicklung 
der normalen Pollenkörner ergibt, stellt sich die Färbung nach dem 
Durchbruch, jedoch längere Zeit vor der Fertigstellung der Pollenkörner 
ein; der Zeitpunkt fällt mit dem der Anthokyanbildung in der Antheren- 
wand zusammen. 

Bei Zusatz von Essigsäure oder verdünnten Mineralsäuren schlägt die 
Membranfärbung in ein leuchtendes Rot um, in Ammoniak oder Natron- 
lauge geht sie über bläulichgrüne Töne in ein mißfarbiges Gelb über. 
Es handelt sich also um einen Farbstoff aus der Gruppe der Antho- 
kyane. Weshalb normalerweise nur ein bestimmter Abschnitt der inneren 
Exineschichte gefärbt ist, wird aus dem mikroskopisch erkennbaren 
Schichtenbau nicht erklärlich. Doch läßt sich eine von den übrigen 
Membranteilen abweichende Beschaffenheit des betreffenden Abschnittes 
schon während des Durchbruchs, also vor dem Auftreten der Färbung 
nachweisen: wenn man Jodjodkali einwirken läßt, so daß sich alle Mem- 
branteile braun färben, und hierauf 5%ige Kalilauge zusetzt, so bleibt 
bei einem bestimmten Grad der Entfärbung nur jener Teil braun, der 
sich später rot färbt. 


Die Entwicklungsgeschichte stimmt mit den Angaben STRASBURGERS 
und BEERs im großen ganzen überein. Die eigenartige Sachlage ergibt 
sich deutlich aus der Schilderung BEERs für Oenothera, Gaura und Epi- 
lobium: das junge Pollenkorn bildet noch im Tetradenverband als 
Eigenmembran die äußere Exineschichte, der die Ausbildung der Zwischen- 
körper und inneren Exineschichte folgt; unter weiterer Differenzierung 
der einzelnen Teile wächst das Pollenkorn heran, wobei aber der Proto- 
plast mit dem Membranwachstum ‚nieht Schritt halten kann“, sich 
daher allmählich von der Wand loslöst und schließlich frei, d.h. von 
einer wässerigen Flüssigkeit umgeben im Zellraum schwebt (BEERs 
Fig. 24). Der Protoplast wird dabei zellsaftreicher, ohne daß eine 
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Vermehrung von Plasma oder Inhaltskérpern erkennbar wire. Dieser 
Zeitraum stellt die Hauptphase des Flächen- und Dickenwachstums der 
Membran dar. — Später dehnt sich der Protoplast wieder aus, bildet 
einen dünnen Wandbelag, es erfolgen die Kernteilung und der Durch- 
bruch !, wobei das Plasma vermehrt und stärker gebildet wird. 

Diese Schilderung steht im Gegensatz zu der alten, neuerdings beson- 
ders fest unterbauten Auffassung, daß die wachsende Zellwand mit 
dem Plasma in unmittelbarer Berührung steht bzw. von ihm durchzogen 
ist. Die Anfangsstadien des Pollenwachstums lassen sich zwar mit dieser 
Annahme in Einklang bringen; das gleiche gilt für die Stadien nach 
dem Durchbruch, da das Plasma an der wachsenden Wandschicht, der 
Intine, festhaftet, die Exine aber wohl nur gedehnt wird (Dünnerwerden!). 
Dagegen bereitet das mittlere Stadium einer befriedigenden Deutung 
wesentliche Schwierigkeiten ?. 

Bei Clarkia zeigen sich im wesentlichen die gleichen Erscheinungen 
(Fig. la—b). Weder die Lebenduntersuchung im Antherensaft oder in 
Paraffinöl unter schonendster Präparation noch irgendein Fixierungs- 
mittel — auch nicht OsO,-Dampf oder essigsäurelose Bendalösung — 
zeigen während des kritischen Stadiums den Protoplasten der Wand 
anliegend. Die Protoplasten sind aber, wie sich an der Kernstruktur 
feststellen läßt, zweifellos lebend; allerdings sterben sie meist schon nach 
Bruchteilen von Minuten unter leichter Kontraktion während der Beob- 
achtung ab. 

Dennoch liegt der Gedanke nahe, die Bilder nicht als naturgetreu, 
sondern als durch Reizplasmolyse hervorgerufen zu betrachten. Die Vor- 
stellung, daß die scheinbar geringfügigen Veränderungen bei der Prä- 
paration zur Auslösung genügen, wird durch zahlreiche analoge Beob- 
achtungen gestützt (vgl. PrAt). Für Clarkia läßt sich der einzige sichere 
Beweis, nämlich die Beobachtung ungereizter Protoplasten, nicht führen 
(die Präparation wird noch dadurch erschwert, daß Clarkia quergefächerte 
Antheren besitzt). Auch bei anderen Objekten dürfte der Nachweis 
nur äußerst schwer gelingen. Jedenfalls stimmt aber die Beobachtung 
BEERs nachdenklich, daß bei Zusatz von destilliertem Wasser die Proto- 


1 Beim Durchbruch bildet der Protoplast zunächst eine leichte Vorstülpung, 
an der die Substanz der Abschlußscheiben aufgelöst wird (Abb. 1d). BEER macht 
dagegen die unwahrscheinliche Angabe, daß sich vor der vorrückenden Plasmakuppe 
ein enger Kanal bildet (seine Fig. 46); derartiges sah ich manchmal auch bei Clarkia, 
es handelte sich jedoch ausnahmslos um in der Entwicklung gehemmte Pollen- 
körner; BEERs Angabe bezieht sich also nicht auf das normale Geschehen. 

2 Es sind die gleichen, die nach den bekannten Untersuchungen FiITTINGs bei 
den Makrosporen von Selaginella und Isoétes bestehen; auch hier sind die wach- 
senden Membranen durch einen ,,toten‘‘ Raum von dem anscheinend unbeteiligten 
Protoplasten getrennt. 

3 Die Abbildungen wurden daher nach in Essigkarmin fixierten, in vene- 
tianischen Terpentin überführten Präparaten angefertigt, in denen das natürliche 
Aussehen wenig verändert ist. 
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plasten sich ausdehnen und den Zellraum ausfüllen (fiir die Farnmakrosporen 
macht Firrmnec, 8. 134 entsprechende Angaben). 





Abb. 1. Pollenkérner von Clarkia elegans. a mittleres Stadium der Wachstumsperiode, 
Protoplast abgehoben, drei negative Plasmolyseorte; b extremer Fall der Ablésung des 
Protoplasten zu Ende des Wachstums; c Durchbruch: Plasmastränge und die — artifiziell 
in Falten gelegte — Oberfläche des Protoplasten punktiert dargestellt; in der Mitte der 
vegetative Kern mit Nukleolus (in ihm eine Vakuole), der in Deckung befindliche generative 
Kern ist links herausgezeichnet; d Einzelbild eines sehr frühen Durchbruchstadiums: die 
innerste quergestrichelte Linie stellt die Plasmaoberfläche dar; e in der Entwicklung ge- 
hemmtes Pollenkorn, der anthokyangefärbte Teil der Exine schwarz dargestellt; f reifes 
Pollenkorn, der anthokyangefärbte Teil der Exine schwarz dargestellt; g Teil eines Eck- 
lappens eines reifen Pollenkorns stärker vergrößert (Maßstab! Der Maßstab am linken Bild- 
rand bezieht sich auf die übrigen Abbildungen). Die Schichtenstrukturen sind nur soweit 
dargestellt, als sie ohne künstliche Quellung der Membranen sichtbar sind. — a in Jodjod- 
kali, e, f, g in Wasser, die anderen Karminessigsäure, Alkohol, Venet.-Terp. 


Die Annahme von Reizplasmolyse trägt allerdings für sich allein 
nicht wesentlich zum Verständnis des Membranwachstums bei, sondern 
verschiebt das Problem nach einer anderen Richtung. Denn Plasmolyse 
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in wachsenden Zellen verläuft in bezeichnender Weise unter Bildung kon- 
kaver Formen bzw. negativer Plasmolyseorte, d. h. unter Haftenbleiben 
des Protoplasten an der Wand (vgl. STRUGGER). Eben dies scheint aber 
nach BEERs Angaben bei den Pollenkörnern nicht der Fall zu sein; nur 
für verhältnismäßig frühe Stadien bildet BEER Zustände ab, die meiner 
Abb. la entsprechen. In diesen Körnern sind konstant drei negative 
Plasmolyseorte zwischen den Ecklappen ausgebildet!. Späterhin ist 
der Protoplast nach BEER völlig abgekugelt und abgehoben. Bei Clarkia 
fand ieh dagegen kein Stadium, in dem nicht wenigstens andeutungsweise 
negative Plasmolyseorte zu erkennen gewesen wären. Auch in älteren 
Zuständen findet man, wenn auch nicht in allen, so doch in einem großen 
Teil der Körner den Protoplasten wenigstens an einer Stelle an der Wand 
hängen; Abb. 1b stellt diesen extremen Fall dar. Nicht selten kann man 
an solchen einseitig verlagerten Protoplasten noch zwei weitere Zipfel 
erkennen, die offensichtlich erst beim Absterben von der Wand losgelöst 
wurden ?. 

Es läßt sich also für Clarkia ein — allerdings geringes — Haften des 
Protoplasten an der Wand bis zum Abschluß des Wachstums nachweisen. 
Ob sich dadurch die These der unmittelbaren Mitwirkung des Plasmas 
am Wandaufbau aufrechterhalten läßt, ist allerdings fraglich; denn die 
Tatsache, daß sich das Plasma während des Wandwachstums immer mehr 
von oder aus der Wand zurückzieht, bleibt jedenfalls bestehen; auch 
wachsen die Zwischenkörper und die sie umgebende äußere Exineschichte, 
die jedenfalls vom Plasma ,,weit“ entfernt sind. Ohne die Annahme einer 
gewissen „Fernwirkung‘ ist das Verhalten also schwer deutbar; es sei 
denn, daß man überlebendes Plasma in der Membran annehmen will, 
was sich aber nicht beweisen läßt. 

Anschließend seien einige Beobachtungen über die Bildung der 
generativen Zelle mitgeteilt, worüber Angaben noch fehlen. Die Kern- 
spindel liegt an einer bestimmten Stelle, und zwar senkrecht zur Wand 
und bei der in den Abbildungen dargestellten Lage der Pollenkörner 
senkrecht zur Bildebene und im Zentrum. Ob es sich in bezug auf die 
Tetrade um die Außenseite oder Innenseite (Basis oder Spitze nach 
GOEBEL) des Pollenkorns handelt, läßt sich für Clarkia nicht entscheiden. 
Bei Ludwigia alternifolia, die Tetradenpollen besitzt, entsteht die 
generative Zelle an der Außenseite. — An Âquatorialplatten der 
1. Pollenkornmitose läßt sich die von KacHipse festgestellte Chromo- 
somenzahl n= 9 bestätigen (mitgeteilt bei TISCHLER, Tab. Biol., Bd. 4, 
S.40. 1927). 


1 Wie sehr das zweifellos leichtere Eindringen von Stoffen durch die Ecklappen 
die Ausbildung solcher Formen begünstigt, muß noch dahingestellt bleiben. 

2 In diesem Zusammenhang ist es erwähnenswert, daß Frrrie (S. 155) für die 
Makrosporen ausdrücklich feststellt, daß der Protoplast in allen Entwicklungs- 
stadien an „einzelnen kleinen Punkten‘ mit der Wand in Berührung steht. 
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Zusammenfassung. 

Bestimmte Teile der Exine sind bei rotbliihenden Rassen von Clarkia 
elegans durch Anthokyan rotviolett gefarbt. 

Es läßt sich in allen Stadien des Membranwachstums ein, wenn auch 
geringes, Haften des Protoplasten an der Wand beobachten. Die Tat- 
sache, daß der Protoplast den Zellraum nicht ausfüllt, ist vielleicht durch 
Reizplasmolyse erklärbar. 

Die generative Zelle entsteht (auch bei Ludwigia alternifolia) an einer 
bestimmten Stelle des Pollenkorns. 


Literatur. 


Fitting, H.: Bau und Entwicklungsgeschichte der Makrosporen von Isoötes 
und Selaginella und ihre Bedeutung für die Kenntnis des Wachstums pflanzlicher 
Zellmembranen. Bot. Ztg. 58 (1900). — Möbius, M.: Die Farbstoffe der Pflanzen. 
Handbuch der Pflanzenanatomie, Bd. 3. 1927. — Prat, S.: Stimulation Plasmolysis 
on Marine Algae. Acta Adriatica 4 (1934). — Renner, 0.: Zur Biologie und Mor- 
phologie der männlichen Haplonten einiger Onotheren. Z. Bot. 11 (1919). — Stras- 
burger, E.: Über den Bau und das Wachstum der Zellhäute. Jena 1882. — Uber 
das Wachstum vegetabilischer Zellhäute. Histol. Beitrage 2. Jena 1889. — Strugger, 
$.: Die Beeinflussung des Wachstums und des Geotropismus durch die Wasserstoff- 
ionen. Ber. dtsch. Bot. Ges. 50 (1932). — Beiträge zur Physiologie des Wachstums. 





I. Jbr. wiss. Bot. 79 (1934). — Warth, G.: Zytologische, histologische und stammes- 
geschichtliche Fragen aus der Gattung Fuchsia. Z. Abstammungslehre 38 (1925). 
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WUCHSSTOFF-AKTIVIERUNG UND -INAKTIVIERUNG 
UND IHRE KEIMUNGSREGULATORISCHE BEDEUTUNG. 


(Vorlaufige Mitteilung.) 
Von 
Hans Voss. 


(Eingegangen am 21. Oktober 1937.) 


Das Wachstum junger Keimpflanzen ist vom Reservewuchsstoff 
des Endosperms oder der Kotyledonen abhängig. Für verschiedene 
Dikotylen wurde der Nachweis von OVERBEEK (1933) und Navez (1933) 
erbracht. Nach den Ergebnissen von LarBAcH und Meyer (1935) über 
den Wuchsstoffgehalt der Maispflanze im Verlauf ihrer Ontogenese 
schien auch die junge Keimpflanze dieser Monokotyle auf den Wuchsstoff 
im Endospern angewiesen zu sein, was durch die eingehenden Versuche 
PoHLs (1936) über die Abhängigkeit des Wachstums der Avena-Koleoptile 
vom Auxingehalt des Endosperms an Hafer erwiesen wurde. 

Ein Transport dieses aktiven Wuchsstoffes aus dem Endosperm in 
die wachsenden Organe konnte jedoch nicht festgestellt werden. So lag 
die Annahme nahe, daß dieser Reservewuchsstoff als bisher nicht nach- 
gewiesene, inaktive Auxinvorstufe von den Kotyledonen bzw. dem 
Endosperm an den Embryo abgegeben wird. DIJKMANN (1934) spricht 
von der Möglichkeit, daß das betreffende Organ (Hypokotyl von Lupinus) 
die von den Kotyledonen abgegebenen inaktiven Vorstufen von Wuchs- 
stoff zu aktivieren vermag. Dasselbe nimmt BRECAT (1936) vom He- 
lianthus-Hypokotyl an. Pout kommt auf Grund seiner Versuche zu der 
Feststellung, daß die Koleoptilspitze von Avena ‚keinen Wuchsstoff 
produziert, sondern nur den Reservewuchsstoff des Endosperms akti- 
vieren kann“. Wahrscheinlicher noch wurde diese Annahme durch Ver- 
suche von Skooe (1937). Avena-Koleoptilzylinder geben an der oberen 
Schnittfläche an Agar einen Stoff ab, der nach etwa 12 Stunden Avena- 
Testreaktion bewirkt, während an der basalen Schnittfläche auf- 
gefangener Wuchsstoff schon nach 2 Stunden Krümmungen auslöst. 
Skooe sieht in dem akropetal wandernden Stoff Wuchsstoffvorstufen, 
die aus dem Korn stammen und in der Koleoptile zu Auxin werden. 

Diese hypothetischen Auxinvorstufen können aber mit dem im 
Endosperm vorkommenden Wuchsstoff nicht identisch sein. Der Endo- 
spermwuchsstoff ist in gleicher Weise aktiv, wie das von der Koleoptil- 
spitze basipetal wandernde Auxin, d. h. beide geben bereitsnach 2 Stunden 
den Avena-Test (LAIBACH und MEYER 1935; CHoLopny 1935). OVER- 
BEEK (1937) sucht in einer kürzlich erschienenen Arbeit den Ergebnissen 
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Skoogs, wie der Tatsache des Vorhandenseins von aktivem Wuchsstoff 
im Endosperm gleichzeitig Rechnung zu tragen, indem er annimmt, 
daß beide Formen, aktives Auxin und inaktive Vorstufe, nebeneinander 
im Endosperm vorkommen. 

Wie die im folgenden kurz beschriebenen Versuche zeigen werden, 
ist diese Annahme, die nur durch die ungenügende Kenntnis der regu- 
lierenden Tätigkeit der einzelnen Organe des Keimlings erforderlich 
wurde, überflüssig. Nach der Ausfüllung dieser Lücke werden die stoff- 
lichen Umsetzungen bei der Keimung in ganz anderem Licht erscheinen 
als bisher. 

Aus Endosperm und Scutellum von 3 Tage lang gequollenen Mais- 
körnern wurden kleine Würfel geschnitten und auf die obere Schnitt- 
fläche von Avena-Koleoptilzylindern gesetzt. Das Aufbringen erfolgte 
20 Min. nach der Dekapitation der 20—25 mm langen — also noch nicht 
ausgewachsenen — Haferkoleoptilen. Im annähernd dampfgesättigten 
Dunkelkeller wurde halbstündlich der Zuwachs der Koleoptilzylinder 
mit einem Horizontalmikroskop gemessen. Es wurden also in dieser 
Weise miteinander verglichen 1. das Wachstum von Koleoptilzylindern 
mit aufgelegten Endospermstückchen, 2. das von solchen mit Scutellum- 
stückchen und 3. das Wachstum von Kontrollkoleoptilzylindern ohne 
Endosperm- oder Scutellumstückchen. 

Die Kontrollen zeigen bis zur 5. oder 6. halben Stunde nach der 
Dekapitation einen starken Wachstumsabfall, der durch den Verbrauch 
des aktiven Wuchsstoffes zu erklären ist. Nach der 6. bis 7. halben Stunde 
steigt aber das Wachstum wieder sehr schnell bis zu einer noch mehrere 
Stunden konstant bleibenden Größe an (im Gegensatz zu OVERBEEK). 
Der in der Koleoptile weiter aufsteigende inaktive Wuchsstoff wird in 
der neugebildeten physiologischen Spitze wieder aktiviert. 

Der Wuchsstoff des Endosperms ist aktiv, so daß er beim Eindif- 
fundieren aus den aufgelegten Stückchen in die dekapitierte Koleoptile 
sofort wirksam werden kann. Der Zuwachs dieser Koleoptilen ist somit 
im Vergleich zu den Kontrollen anfangs sehr groß, nimmt dann aber 
mit dem Verbrauch des eigenen und des Endospermwuchsstoffes all- 
mählich und gleichmäßig ab. 

Die Koleoptilzylinder mit aufgelegten Scutellumstückchen wachsen 
anfangs nicht besser als die Kontrollen. Erst nach 5 bis 6 halben Stunden, 
das ist nach der Wiederbildung der physiologischen Spitze, zeigen sie 
ein besseres Wachstum. Die Kurve ihres halbstündlichen Zuwachses 
steigt länger an als die der Kontrollen und bleibt dann mehrere Stunden 
auf annähernd konstanter Höhe. Während der Scutellumwuchsstoff 
also anfangs nach der Dekapitation keinen Einfluß auf das Wachstum 
der Koleoptile hat, ist der Zuwachs nach der Regeneration der physio- 
logischen Spitze durchschnittlich 80% größer als der der Kontrollen. 
Diese Tatsache ist wohl kaum anders zu erklären, als durch die Annahme, 
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daB im Scutellum inaktiver Wuchsstoff vorliegt, der erst nach der Akti- 
vierung in der neugebildeten physiologischen Spitze besseres Wachstum 
der Koleoptilzylinder auslöst. Der im Endosperm aktive Wuchsstoff kommt 
in das Scutellum, ist dort inaktiv und erfährt in der Koleoptilspitze wieder 
eine Aktivierung. 

Wegen der reichen Enzymtätigkeit sind stoffliche Umsetzungen im 
Scutellumgewebe gut vorstellbar. Für die Inaktivierung des Endo- 
spermwuchsstoffes spricht aber auch folgendes Versuchsergebnis. Kole- 
optilzylinder, auf die Scutellumstückchen aus einem Tag lang gequollenen 
Körnern gelegt wurden, lassen bei den ersten Messungen nach der Deka- 
pitation im Vergleich zu den Kontrollen eine Wachstumshemmung 
erkennen. Erst 3 oder mehr Stunden nach der Regeneration der physio- 
logischen Spitze zeigen sie ein besseres Wachstum als die Kontroll- 
koleoptilen. Diese anfängliche Hemmung glaube ich, auf eine wuchs- 
stoffinaktivierende Tätigkeit des Scutellums zurückführen zu dürfen. 
(Als Wuchsstoffinaktivierung wird meist eine Zerstörung durch Oxy- 
dation verstanden. Hier ist dagegen ein reversibles Unwirksamwerden 
gemeint.) Der in der Koleoptile vorhandene aktive Wuchsstoff ist durch 
einen aus dem Scutellumstückchen stammenden Stoff inaktiviert worden, 
in gleicher Weise, wie beim anfänglichen Wachstum des Keimlings der 
Endospermwuchsstoff im Scutellum unwirksam wird. 

Diese Wuchsstoffinaktivierung im Scutellum ermöglicht im Zusam- 
menwirken mit der Aktivierung in der Spitze eine Regulation der Menge 
des wirksamen Wuchsstoffes und somit des Wachstums der Koleoptile. 
So zeigt das noch lange nach der Dekapitation anhaltende und gleich- 
mäßige Wachstum der Kontrollkoleoptilzylinder, daß der Scutellum- 
wuchsstoff in der Koleoptile gespeichert wird, und daß die Spitze dann 
von diesem Vorrat in gleichen Zeiten annähernd gleiche Mengen wirk- 
sam macht und so das Wachstum der Koleoptile reguliert. 

Daß der Reservewuchsstoff im ruhenden Samen unwirksam bleibt, 
kann man in gleicher Weise durch die Annahme erklären, daß er im 
ungequollenen Embryo in inaktiver Form gehalten wird. Ein Teilvorgang 
der Keimung wäre demnach die beginnende Aktivierung des Reserve- 
wuchsstoffes im Embryo. Diese Aktivierung wird erst durch die Über- 
windung einer Hemmungswirkung ermöglicht. Borriss (1936) fand einen 
keimungshemmenden Stoff im Samen der Caryophyllacee Vaccaria 
pyramidata. Nach v. VEH und Söpıne (1937) beruht die Keimung von 
Obstbaumkernen hauptsächlich auf dem Verschwinden einer vom 
Endosperm ausgehenden Hemmung. Ich konnte an Wachstumsversuchen 
mit Maisembryonen feststellen, daß auch das ungequollene Maisendo- 
sperm keimungshemmende Wirkung besitzt. Maiskeimlinge mit Scutel- 
lum, von denen das Endosperm vor der Quellung entfernt wurde, zeigten 
im Dunkeln gezogen eine übermäßig starke Streckung des Mesokotyls. 
Ein Auswachsen des Mesokotyls ist aber nach OvERBEEK (1936) und 
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Le Fanv (1936) auf ein Zuviel an aktivem Wuchsstoff zurückzuführen. 
Mit dem Endosperm ist also ein keimungshemmender Stoff entfernt 
worden, was eine größere Wuchstoffaktivierung im jungen Keimling 
zur Folge hat. Während das Mesokotyl dadurch besonders stark wächst, 
ist das Wurzelwachstum fast vollkommen gehemmt. — Die Aktivierung 
des Wuchsstoffes im jungen Embryo nach der Überwindung einer 
Hemmungswirkung darf somit wohl als ein wichtiger Teilvorgang der 
Keimung angesehen werden. 
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ÜBER EINIGE ALTERUNGSERSCHEINUNGEN IN DER 
INTERMIZELLARSUBSTANZ JUNGER, STRECKUNGSFÄHIGER 
MEMBRANEN. 


Von 
U. Ruck. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 21. Oktober 1937.) 


Einleitung. 

In seiner letzten Untersuchung über das zonale Streckungswachstum 
der Avena-Koleoptile fand Pont (1937), daß es die Zellen aus einer 
mittleren Zone der Koleoptile sind, die bei einer bestimmten Wuchsstoff- 
gabe den größten Streckungszuwachs zeigen. Zu dem gleichen Ergebnis 
kam ich bei einer entsprechenden Versuchsanstellung mit dem Hypo- 
kotyl von Helianthus (RUGE 1937b). Tragen wir demnach in einem 
Koordinatensystem die Reaktionsfähigkeit auf eine bestimmte Wuchs- 
stoffmenge in Abhängigkeit von dem Alter der Zelle ein, so ergibt sich 
eine Optimumkurve. Gewisse Alterungsvorgänge in der Zelle bestimmen 
demnach also das Reaktionsvermögen der Zelle auf den Wuchsstoff, und 
somit ist die Größe der Zellstreckung einmal von der der Zelle zu Gebot 
stehenden Auxinmenge (WENT 1929), zum anderen von dem Ent- 
wieklungszustand der Membran abhängig. 

Dieser Alterungsvorgang wird nun von Pout ausdrücklich nicht defi- 
niert. Da es aber aus meinen bisherigen Versuchen hervorging, daß der 
Wuchsstoff direkt auf eine Intermizellarsubstanz, den inzwischen defi- 
nierten ‚Quellkörper‘ (RUGE 1937 c), einwirkt, indem er dessen Quellungs- 
grad steigert (RuGE 1937a, b), so mußte der Alterungsvorgang auch 
durch eine chemische oder kolloidehemische Veränderung dieser, den 
Pektinen verwandten Substanz erklärt werden können. Hierfür neues 
Tatsachenmaterial zusammenzutragen, sollte die Aufgabe der vorliegenden 
Arbeit sein. 


Über den Poreneffekt wachsender und niehtwachsender Membranen. 
Eine sehr häufige Alterungserscheinung der Kolloide stellt die Ent- 
wässerung eines Hydrogels dar. Dieses geht dadurch in ein Xerogel 
über, wie es z.B. HERZOG und Korer (1933) an alternder Gelatine 
beobachteten. Entsprechende Vorgänge müssen sich nun ebenfalls 
in der junger pflanzlichen Membran abspielen. Denn LÜDTKE (1931a, b) 
fand, daß, neben anderen Umwandlungen rein chemischer Natur, der 
Wassergehalt der Zellwand junger Hafer- und Weizenpflanzen im Laufe 
des Wachstums geringer wird. Auf Grund dieser Dehydration der 
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Membrankolloide kann es nun eintreten, daB die verschiedenen Mem- 
bransubstanzen dichter aneinander gefiigt werden und dadurch die 
Membranporen enger werden. — Derartige kolloidchemische Unterschiede 
zwischen parenchymatischen und inkrustierten Zellwanden stellte bereits 
Czasa (1930, 1933) mit Hilfe bestimmter substantivischer und basischer 
Farbstoffe, die einen Poreneffekt zeigen, fest und konnte so beweisen, 
daB durch die Einlagerung von Inkrusten die Membranporen enger 


werden. 


Um nun festzustellen, ob derartige Poreneffekte auch in den jungen 
parenchymatischen, nicht inkrustierten Zellwänden bereits als Folge 
des Streckungswachstums auftreten, verglich ich die Farbung von Quer- 
schnitten aus der Streckungszone 2—3 cm langer, wachsender Avena- 


Tabelle 1. Membranfärbungen wachsender und nichtwachsender 
Avena-Koleoptilen. 





Farbstoff 





Avena-Koleoptile 


OZAJA 





wachsend 





nichtwachsend 


Zellinwände | Lignin-Cutin 





| u Ow bv 


aor 


Diaminheliotrop O 
Diaminschwarz BH 
Diaminblau BB 
Congorot 


Bordeaux 
Benzopurpurin 


Chrysoidin 

Jan ü 
Bismarckbraun 
Vesuvin 
Malachitgrün 
Fuchsin 
Rosanilin 
Gentianaviolett 
Dahlia 
Krystallviolett 


Methylgriin 
Jodgriin 


Nachtblau 
Neutralrot 
Safranin 
Thioninblau 








Substantivische Farbstof 





blau-violett rot-violett 
blau-violett rot-violett 
blau schwach blau- 
violett 
rot-violett bis | gelb-rot 
ro 
fast farblos rot bis rosa 
hellrot dunkelrot 
Basische Farbstoffe: 
gelb-braun braun 
grün-blau blau 
gelb-braun braun 
gelb-braun braun 
hellgriin dunkelgriin 
gelblich rot | blaustichig rot 
gelbstichig blaustichig 
karminrot karminrot 
rot-violett violett 
rot-violett violett 
rot-violett blau-violett 
hellgriin dunkelgriin 
hell blaugriin | blau-griin 
(rôtlich) blau | blau 
gelblich rot | rotbraun 
Iblich rot braun-rot 
ell violett dunkelviolett 





e. 


blau bis violett | violett-purpur 


blau 
blau 


bis rot 


violett bis pur- 


pur-violett 
blau bis farblos 


Differenz nur verschiedene 
Nuancen von rot 


Desgl. 
rein gelb rot-braun 
grünlich blau | rein blau 
gelb rot bis gelb- 
braun 
bräunlich gelb | rot-braun 
blau bis farblos | blaugrün 
karminrot bis | blaustichig kar- 
gelbrot minrot 
gelblich rot blaustichig kar- 
minrot 
rot-violett bis | violett 
farblos 
rot-violett bis | violett 
heller 
rot-violett bis | violett 
heller 
blau bis farblos | blau-griin 
blaugrün bis | blau-griin 
farblos 
rôtlich blau rein blau 
gelb-rot karminrot 
gelb-rot karminrot 
rot-violett rein blau 
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Koleoptilen mit der nicht mehr wachsender, von den Primärblättern 
durchbrochener Koleoptilen (2 Tage nach dem Durchbruch) mit Hilfe 
eines Vergleichsmikroskopes, nachdem ich die Schnitte nach den Angaben 
von CzaJa mit den von ihm genannten Farbstoffen vorbehandelt hatte. 
Diese Ergebnisse für die Avena-Koleoptile fasse ich in der Tabelle 1 zu- 
sammen. Ähnliches ergibt sich bei entsprechender Versuchsanstellung 
auch für das Hypokotyl von Helianthus, nur daß hier die Unterschiede 
wegen der geringeren Membrandicke nicht so deutlich sind. Zum Ver- 
gleich füge ich die Ergebnisse von CzaJA bei (s. o. Tab.). 

Obgleich in den von mir untersuchten Zellwänden, auch in den nicht- 
wachsenden, keine Inkrustierung einwandfrei nachweisbar ist (RuGE 
1937 c), tritt hier ein ähnlicher Poreneffekt auf, wie ihn CZAJA an seinen 
inkrustierten Membranen fand. Zwar sind bei mir die Unterschiede in 
den Färbungen nicht so groß und deutlich, sie treten aber in allen Farb- 
lösungen auf, und wir müssen daraus schließen, daß die Membransub- 
stanzen während des Streckungswachstums einer kolloidchemischen Ände- 
rung unterliegen, die durch ein dichteres Zusammenfügen der Intermizellar- 
substanzen bewirkt wird. 


Über die Alterung des Quellkörpers. 

Meine bisherigen Untersuchungen über die Mechanik des Streckungs- 
wachstums hatten gezeigt, daß der Wuchsstoff primär auf den Quel- 
lungsgrad einer Intermizellarsubstanz, die ich den ‚Quellkörper‘ nannte, 
einwirkt (RuGE 1937a, b). Durch weitere Versuche (RucEe 1937e) 
konnte ich nun ableiten, daß dieser Quellkörper chemisch und physiko- 
chemisch den Hydratopektinen und dem Salepschleim, also dem Zellu- 
loseschleim von Manern (1894), mithin einem relativ niedermolekularem 
Pektin, entspricht. 

Es wird nun allgemein angenommen, daß die in der Membran ent- 
haltenen Pektine einer chemischen Umwandlung unterliegen. Das in 
kaltem Wasser wenig lösliche Protopektin (TscHircH - BERN 1907; 
v. FELLENBERG 1918) soll in das nur in heißem Wasser lösliche, wand- 
ständige Pektin übergehen und dieses wiederum in ein in heißem Wasser 
unlösliches Pektin und weiter in Hemizellulose ähnliche Substanzen (Cross, 
Bevan, BEADLE 1893; SALKOWSKI, NEUBERG 1902; HÉRAIL 1927; Kars, 
v. FALKENHAUSEN 1927; Normann, NORRISS 1930; LÜDTKE 1931a, b: 
EurLiıcH 1936a; Bonner 1936). Da der von mir analysierte Quell- 
körper nun wahrscheinlich eine Vorstufe zu den Protopektinen darstellt, 
so lag es nahe, anzunehmen, daß die mit der eben genannten Pektin- 
umwandlung verbundene Polymerisatin die Alterung des Quellkörpers 
und damit die geringere Reaktionsfähigkeit der älteren Zellen auf den 
Wuchsstoff bewirkt. Die Richtigkeit dieser Annahme ließ sich nun sehr 
leicht dadurch beweisen, daß ich untersuchte, welchen Einfluß verschie- 
dene kohlehydratspaltende Fermente auf die Reaktionsfäbigkeit des 
gealterten Quellkörpers gegenüber dem Wuchsstoff hat. 
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Ich untersuchte so, welche Wirkung bestimmte pektin- und hemi- 
zellulosespaltende Fermente auf die Reaktionsfähigkeit gealterter Quell- 
körper gegenüber dem Wuchsstoff haben. Zugleich sollten diese Ver- 
suche aber noch einmal zu der Entscheidung der Frage dienen, ob 
der Quellkörper ein aus «- oder ß-glukosidisch gebundenen Zuckern sich 
aufbauendes Kohlehydrat darstellt. Daher untersuchte ich weiter die 
Bedeutung der Diastase für das Streckungswachstum. 

Während die Diastase «-glukosidisch gebundene Stärke, die Hemi- 
zellulase B-glukosidische Polysaccharide zu der d-Glukose abbaut, be- 
ruht die Wirkung der Protopektinase darauf, daß sie genuines, wand- 
ständiges Pektin, entsprechend der Heißwasserhydrolyse, in das wasser- 
lösliche Hydratopektin überführt (ExrLicH 1936b). Dadurch wird die 
Viskosität des Substrates, wie es MeHLITZz und Maass (1934) für Pektine 
und neuerdings auch OHtsukı (1937) für den Salepschleim beweisen 
konnten, erniedrigt. Einfache Zucker und Galacturonsäuren entstehen 
bei dieser Spaltung aber noch nicht (MeHLıtz und Maass 1934). 

Diese Protopektinase ist nun in mehreren Enzympräparaten des 
Handels in verschiedener Menge enthalten. Sie findet sich vor allem 
in der Taka-Diastase (Parke, Davis & Co, London) und in dem von der 
I. G. Farben A.-G., Leverkusen, hergestellten Filtragol (Filtrations- 
enzym „Bayer“-N), das zur Klärung von Apfel- und Traubenmost 
dient (MEHLITZ und SCHEUER 1933a, b), schließlich auch in dem von 
den Luitpold-Werken, München, herausgegebenen Luizym, das pharma- 
zeutische Verwendung findet (LAMPÉ und Scumipt-Orr 1931). Alle 
diese Präparate werden durch besondere Extraktionen aus Schimmel- 
pilzkulturen, vor allem aus solchen von Aspergillus oryzae, gewonnen. 
Aber auch in keimenden Getreidekörnern entsteht diese Protopektinase, 
und daher enthält die Diastase ebenfalls geringe Mengen von diesem 
Enzym (Exrzicx 1936b). 

Überhaupt müssen wir uns davor hüten, anzunehmen, daß ein durch Extraktion 
gewonnenes Ferment ‚chemisch rein“ sei. So konnten in der Takadiastase nach 
WEHMER und Happers folgende Enzyme nachgewiesen werden: Lipase, Tannase, 
Saccharase, Proteasen, Sulfatasen, Maltase, Raffinase, Cellobiase, Amylase, 
Inulase, Lichenase, Cytase, Cellulase, Pektolase, Hippuricase, Arginase, Pepsinase, 
Peroxydase und Katalase, vor allem aber Protopektinase. Auch das Luizym ent- 
hält neben der Pektinase noch Amylase, Zellulase und vor allem Hemizellulase 
(GrassMANN und RUBENBAUER 1931; SILBERSCHMIDT 1931). Diese Polyasen 
stellen in diesem Präparat den hauptsächlichsten Enzymbestandteil dar. 

Bevor ich zu den eigentlichen Versuchen (Ferment + Wuchsstoff) 
komme, mußte ich untersuchen, welchen Einfluß diese Enzyme für sich 
allein auf das Streckungswachstum haben. 

Alle verwendeten Präparate enthalten, wie es sich aus dem negativen 
Ausfall der, für die 8-Indolylessigsäure typischen FeCl,, HCl-Reaktion 
ergab, kein Heteroauxin, das für diese, aus den Aspergillus-Kulturen 
gewonnenen Fermente allein als Wuchsstoff in Frage kommt. Da diese 
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Enzympräparate durch Fällungen mit Alkohol gewonnen werden, die 
B-Indolylessigsäure aber in einem hohen Maße alkohollöslich ist, so ist 
dieses Ergebnis auch ohne weiteres verständlich. — Zu den Versuchen 
verwendete ich 4cm lange, decapitierte Hypokotyle von Helianthus 
annuus 2 bzw. 4 oder 8 Tage nach der Decapitation. Auf die Schnitt- 
fläche trug ich dann nach dieser Zeit des Alterns in einer Dunkelkammer 
mit konstanter Temperatur (21°) und rel. Feuchtigkeit (90%) die 
Fermentpasten auf. Diese stellte ich in folgender Weise her: In je 5 cem 
Wasser löste ich 0,025 g Taka-Diastase (T) bzw. 0,025g Diastase (D), 
0,025 g von dem, durch eine Acetonfällung angereicherten Filtragol (F) 
(ExrLicx 19362) oder eine halbe Tablette Luizym (L) und verrührte 
diese 4 Lösungen, die somit etwa die gleiche Enzymmenge enthielten, 
mit je 5g Wollfett. Die Kontrollpaste setzte ich entsprechend mit 
reinem Wasser (W) an. Durch horizontalmikroskopische Messungen 
stellte ich nun fest, um wieviel Prozent seiner Ausgangslänge sich der 
oberste Zentimeter der 4 cm langen decapitierten Hypokotyle im Laufe 

von 3 Tagen streckt. 


zB: 2. ng de we Eirsehangpvachatan Die Ergebnisse fasse 
ecapitierter ianthus-Hypckotyle nach der  : y : 4 
Behandlung mit verschiedenen kohlehydrat- ich in der Tabelle 2 zu 














spaltenden Fermenten. sammen und füge die 
pe u. > Wirkung einer 0,001 n 
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der entsprechendenVer- 

~a2j==*)==*% suchsanstellung bei. 
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Ban ae ws ee e . früheren Versuchen von 
T. ake Di nas LC | 6 71 55 SEUBERT (1925) hervor- 
Filtragol . . . . . . . . 10,2 9,0 4,5 geht, bewirken diese 
B-Indolylessigsäure 0,001n| 70 40 10 Fermente nur einen sehr 








geringen Streckungs- 
zuwachs, und vergleichen wir diese Werte mit dem Streckungswachstum, 
den eine 0,001 n B-Indolylessigsäure in der gleichen Versuchsanstellung 
bewirkt, so kénnen wir diese Enzyme nicht als Wuchsstoffe bezeichnen. 
Vielmehr môchte ich ihre Wirkung in dieser Versuchsreihe folgendermaBen 
erklären: Nach der Decapitation sinkt die plastische Dehnbarkeit der 
Membranen (RuGE 1937a), und zwar auf Grund einer Polymerisation 
der Intermizellarsubstanzen. Lasse ich nun Fermente einwirken, die 
die Viskosität dieser Kohlehydrate erniedrigen, so steigere ich dadurch 
die elastische Dehnbarkeit, und die Zelle kann durch den Turgordruck 
plastisch überdehnt werden. Ein eigentliches Streckungswachstum 
wird durch diese Fermente also nicht ausgelést. Mit dieser Erklarung 
steht in einem guten Einklang, daB die Wirkung der verschiedenen 
Enzympräparate proportional ist der in ihnen enthaltenen Protopek- 
tinasemenge. 
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Hatten wir uns so zunächst darüber unterrichtet, welchen Streckungs- 
zuwachs die Fermente selbst bewirken, so konnten wir uns nun der Frage 
zuwenden, welche Quellungssteigerung, d. h. welchen Streckungszuwachs 
eine 0,001 n B-Indolylessigsäure in einem gealterten Quellkérper zur 
Folge hat, nachdem auf diesen ein spezifisches, spaltendes Ferment 
eine bestimmte Zeit einwirkte. 


Die Methodik zu diesen Versuchen schließt sich an die der vorher- 
gehenden an. Hatten die Fermente 3 Tage auf die nach der Decapitation 
2 bzw. 4 oder 8 Tage alten Hypo- 
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In der Zeichnung habe ich ein- 
mal den so durch den Wuchsstoff, 
zum anderen den durch die Fer- 
mente allein während der Vor- 
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Abb. 1. 


Der durch kohlehydratspaltende 
Enzyme und nach dieser Vorbehandlung 





Fôrderung des Streckungswachs- 
tums durch die Diastase und das 
Luizym gegenüber der Taka-Dia- 


durch Wuchsstoff bewirkte prozentuale 

Streckungszuwachs bei verschieden alten 

decapitierten Hypokotylen von Helianthus 
(Mittel aus je 20 Versuchen). 


stase und Filtragol viel geringer. 
Diese Präparate enthalten aber auch, wie wir sahen, bedeutend weniger 
Protopektinase. 


Die Ergebnisse dieser Versuche kénnen wir nun folgendermaBen 
erklären: Die Protopektinase erniedrigt die Viskosität der Pektine und 
fiihrt das auf den Wuchsstoff nicht reagierende, wasserunlôsliche Pektin 
in das Hydratopektin über, dessen Quellungsgrad durch eine 0,001 n 
B-Indolylessigsäure gegeniiber der Kontrolle um 36% gesteigert wird 
(Rues 1937c). So vermag nach der Vorbehandlung mit diesen Enzymen 
der Wuchsstoff nunmehr einen größeren Streckungszuwachs zu bewirken 
als ohne die Vorbehandlung. 
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Diese Versuche zeigen also, daß wir als den gealterten Quellkörper 
ein wasserunlösliches Pektin bezeichnen müssen, während der aktive ein 
wasserlösliches, relativ nieder-molekulares Pektin darstellt. Weiter geht 
daraus hervor, daß sich der Quellkörper aus B-glukosidisch gebundenen 
Zuckern aufbaut, da die geringe Förderung des Streckungswachstums 
durch die Diastase allein auf der Beimengung an Protopektinase in 
diesem Präparat beruht. Desgleichen erklärt sich die Wirkung des 
Luizyms durch die in ihm enthaltene Pektinase und nicht durch die 
Hemizellulase. Dieses Enzym baut aber auch, wie wir sahen, die Kohle- 
hydrate völlig bis zu den einfachen Zuckern ab. Außerdem unterscheiden 
sich die Hemizellulosen chemisch bereits weitgehend von den Pektinen, 
so daß aus jenen durch einen alleinigen Abbau kein aktiver Quellkörper 
wieder entstehen kann. 

Da also nur die Protopektinase von den untersuchten Fermenten 
die Reaktionsfähigkeit der gealterten Zelle gegenüber dem Wuchsstoff zu 
steigern vermag, so kann jedes Enzympräparat nur entsprechend der 
in ihm enthaltenen Protopektinasemenge fördernd wirken. 

Läßt man gleichzeitig mit dem Enzym auf die decapitierten Hypo- 
kotyle den Wuchsstoff einwirken, so wird die Reaktionsfähigkeit des 
gealterten Quellkörpers auf das Heteroauxin gegenüber der enzym- 
freien Kontrolle nicht nachweislich gesteigert. Wie diese Erscheinung 
zu erklären ist, müssen weitere Untersuchungen, die bereits in Angriff 
genommen sind, lehren. Es soll damit gleichzeitig ein erster Versuch 
unternommen werden, das Zusammenwirken von mehreren Enzymen 
in der lebenden Zelle aufzuklären. 


Über die Entstehung der Gerüstsubstanzen der Membran. 

In den letzten 10 Jahren sind sowohl in der botanischen wie auch 
in der chemischen Literatur des öfteren Ansichten über die Bildung der 
Zellulose und der Hemizellulosen geäußert worden. Ich will diese Fragen 
hier im Zusammenhang mit den beobachteten Alterungserscheinungen 
in der Intermizellarsubstanz noch einmal aufwerfen und damit zugleich 
versuchen, die Ergebnisse des chemischen Experimentes mit denen der 
biologischen Beobachtung zu verknüpfen. 

Wir müssen bei dieser Betrachtung davon ausgehen, daß die Poly- 
saccharide der Membran, mit Ausnahme des Gummis, der ein Des- 
organisationsprodukt der Zellulose darstellt (v. Mont 1857; Wicanp 
1861), direkt aus den Polysacchariden des Protoplasten entstehen. So 
konnten einmal Drpret (1867) und OVERBECK (1934) nachweisen, daß 
während der Membranbildung der Stärkegehalt der Zelle geringer wird. 
Zum anderen konnte ich die Beziehung aufstellen, daß bei der Entstehung 
der Polysaccharide, deren Quellungsgrad durch den Wuchsstoff gesteigert 
wird, stets die Stärke in der den Schleim ausscheidenden Zelle aufgelöst 
wird (RucE 1937c). Um also zu den membranbildenden Kohlehydraten 
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B-glukosidischer Bindung zu gelangen, muß zunächst die «-glukosidische 
Stärke in die einfachen Zucker zerlegt werden. Nun ist es bekannt, daß 
in einer Lösung «- und B-Glukose in einem Gleichgewicht miteinander 
stehen, während im kristallisierten Zustand stets nur eine der beiden 
Formen vorliegt. Daher muß bei der Bildung der Primärsubstanz der 
Membran dieses Gleichgewicht in der Lösung zugunsten der B-Glukose 
verschoben werden, damit sich die Zuckermoleküle entsprechend den 
Membransubstanzen f-glukosidisch miteinander zu verknüpfen ver- 
mögen. Es entsteht so auf dem Wege: Stärke.. > Maltose + «-Glu- 
kose > ß-Glukose zunächst die Cellobiose, die Primärsubstanz der 
Membranstoffe, die bisher allerdings in dieser Form in der Zellwand 
noch nicht nachgewiesen wurde. FREUDENBERG (1921) konnte aber 
zeigen, daß sich die Zellulose zumindest zu 60% aus diesem Körper 
aufbaut. Durch Polymerisation der Cellobiose gelangen wir über die 
niedermolekularen Oligosaccharide ! mit dem Polymerisationsgrad 1—10 
zu den hemikolloiden Zellulosen mit dem Polymerisationsgrad 10—50. 
Wahrscheinlich können wir zu diesen Hexosen-Hemizellulosen bereits 
das Lichenin stellen, das mit den verschiedenen Jodreagentien keine 
Verfärbung zeigt. Geht die Polymerisation dann weiter, so gelangen 
wir zu den Mesokolloiden mit dem Polymerisationsgrad 50—500, zu 
denen wir das ZIEGENSPECKsche Amyloid (ZIEGENSPECK 1919, 1920, 
1925) rechnen dürfen. Es färbt sich mit Jod-Jodkalium blau und stellt 
die erste Vorstufe zur Zellulose dar, die wir vor allem in den Spitzen 
junger Wurzelhaare (ZIEGENSPECK 1920), aber auch in anderen jungen 
Organen leicht nachweisen können (vgl. auch Hopmann 1930 und Kas- 
SELMANN 1933). Weitere Steigerung des Polymerisationsgrades leitet 
nach der Ansicht von ZIEGENSPECK (1925) zu der Collose und diese schließ- 
lich zur Zellulose, dem Eukolloid mit dem Polymerisationsgrad über 500. 
Mit diesem Schritt entsteht aus einer Intermizellarsubstanz die eigent- 
liche Gerüstsubstanz der höheren Pflanzen. Bemerkenswert ist dazu 
weiter, daß dieses Makromolekül nach den Untersuchungen von Hess, 
Trocus, WERGIN (1936) und GUNDERMANN, WERGIN, Hess (1937) 
in der sich streckenden Membran in einem nichtkristallinen Zustand 
vorliegt und erst später, beim Baumwollhaar z.B. im Stadium des 
Dickenwachstums, das für die Zellulose typische Röntgendiagramm 
zeigt. 

Da wir bisher über die Konstitution des Lichenins und des Amyloides 
noch unzureichend unterrichtet sind, will ich mich hier nicht auf Namen 
festlegen, die für die Sache auch gleichgültig bleiben. Es sollte nur gezeigt 
werden, daß die Zellulose in der pflanzlichen Membran allmählich durch 
Verlängerung der Molekülkette entsteht und daß mit dieser Polymerisation 


1 Vgl. über die Einteilung der Kolloide STAUDINGER 1929 und 1935. Eine 
Zusammenfassung seiner Theorie findet sich 1936. 

















444 U. Ruge: Uber einige Alterungserscheinungen 


der Cellobiose eine Änderung der Anfärbungsmöglichkeit mit Jod-Jod- 
kalium verbunden ist. In diesem Sinne möchte ich ebenfalls das Schema 
auf S. 446 aufgefaßt wissen. 

Es sei noch darauf hingewiesen, daß KArRER (1924) das Lichenin 
nicht nur in den Membranen verschiedener Flechtenarten, sondern auch 
in den keimenden Samen von Mais, Hafer, Weizen, Spinat, Bohnen, 
Spitzgras und schließlich in treibenden Hyazinthenzwiebeln nachweisen 
konnte. Das Lichenin ist also bereits als Reservezellulose der höheren 
Pflanzen bekannt. Aus den Ergebnissen verschiedener chemischer Re- 
aktionen schloß KARRER weiter, daß das Lechenin und die Zellulose 
chemisch miteinander verwandt sind, sich aber in ihrem Molekular- 
gewicht unterscheiden. Denn das Lichenin löst sich ja in kochendem 
Wasser. So glaube ich berechtigt zu sein zu der Annahme, daß das 
Lichenin eine Vorstufe zur Zellulose darstellt. — 


Im Gegensatz zur Bildung der Zellulose ist die Entstehung der Pen- 
tosane nun nicht mehr allein durch eine einfache Polymerisation zu 
erklären. Aber wie bei jenen stellt auch die $-Glukose zu diesen den 
Grundkörper dar, denn sowohl die Hemizellulosen wie die Pektine ent- 
halten ß-glukosidische Bindungen (MEYER, MARK 1930). Doch wenden 
wir uns zunächst der Entwicklung der einzelnen Zwischenstufen zu. 


Wie bereits im Vorhergehenden gesagt, nimmt man heute allgemein 
an, daß die Pentosane aus den Pektinen entstehen. Wir müssen uns 
daher zunächst über die Bildung der Pektine unterrichten, die sich nach 
den Untersuchungen von EHRLICH (1936a) aus d-Galactose, l-Arabinose 
und der d-Galacturonsäure, also aus einer Hexose, einer Pentose und 
einer Hexonsäure zusammensetzen. Um einen Anschluß an die Zellulose- 
reihe zu gewinnen, müssen wir aber zuerst den Übergang von einer 
Hexose zu einer Pentose erklären. Dazu zeigten u. a. KALB und FALKEN- 
HAUSEN (1927), daß bei der Oxydation einer Hexose die primäre Alde- 
hydgruppe in das Carboxyl verwandelt wird, und sie konnten so 
die Entstehung der Hexonsäuren in den Pektinen erklären. Weiter 
fanden SALKowsKI und NEUBERG (1902), daß bei der Gärung mit Fäulnis- 
bakterien, also fermentativ, aus Glukuronsäuren CO, abgespalten wird, 
und konnten so die Entstehung der Pentosen ableiten. Auch bereits 
aus früheren Versuchen von Cross, BEVAN und BEADLE (1893) ergab 
sich, daß nach einer Oxydation von Hexosen aus diesen Furfurol ab- 
gespalten werden kann, daß also in dieser Weise Hexosen in Pentosen 
übergeführt werden können. Da nun die in den Pektinen enthaltenen 
Zucker und Uronsäuren nach der Stellung ihrer Hydroxylgruppen an 
der Kohlenstoffkette in dieselbe Klasse von Kohlehydraten gehören, 
so vermögen wir durch Oxydation und teilweise eintretende Decarboxy- 
lierung die Entstehung dieser Intermizellarsubstanzen aus Hexosen zu 
erklären. 
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Aus den vorhergehenden Versuchen mit den Fermenten ergab sich, 
daB die Pektine einer Polymerisation unterliegen, und wir hatten hier 
bereits zum Teil die Entwicklungsreihe abgeleitet, die wir nun ergänzen 
wollen. Als erste Stufe miissen wir das fast in allen Aldehydgruppen 
oxydierte Galactan ansprechen. Diesen Körper wollen wir als ,,Zellulose- 
schleim“ bezeichnen, da der von Manan (1894) als Prototyp dieser Gruppe 
herausgestellte Salepschleim sich ganz entsprechend aus einer Hexose 
und Hexonsäure aufbaut (THAMM 1903). Tritt nun an bestimmten Stellen 
des Makromoleküls eine Decarboxylierung ein, entstehen also Pentosen 
in der Kette, so kommen wir zu den Hydratopektinen. Der Quellungs- 
grad dieser beiden ersten Pektinstufen wird nun durch den Wuchsstoff 
gesteigert (RuGE 1937c). Sie stellen also wahrscheinlich den aktiven 
Quellkörper der Intermizellarsubstanz streckungsfähiger Membranen 
dar. 

Dadurch, daß sich weitere Pektinsäuremoleküle an dieses Meso- 
kolloid (HENGLEIN und SCHNEIDER 1936) anlagern, erhalten wir nur 
noch in heißem Wasser lösliche Pektine und gelangen schließlich zu den 
wandständigen Pektinen, die auch in diesem nicht mehr gelöst werden 
können. Gleichzeitig mit dieser Polymerisation tritt eine weitere Decarb- 
oxylierung der Hexonsäuren ein, wodurch die sauren Hemizellulosen 
in neutrale übergeführt werden (Bonner 1936). 

Erschwerend für diese biologisch durchaus mögliche Theorie ist 
nun allein, daß wir als Grundkörper für die Membransubstanzen nur 
die Glukose annehmen dürfen, die Pektine sich aber von der Galactose 
ableiten. Beide Hexosen unterscheiden sich ausschließlich in der Stel- 
lung der HO-Gruppe an dem C-Atom 3. Wie diese Umwandlung der Zelle 
möglich ist, bleibt noch unklar. Denkbar ist aber vielleicht folgender 
Weg: Wird die B-Glukose in 2 Moleküle Triose gespalten, so entsteht 
eine neue primäre Aldehydgruppe. Durch diese ist aber nach der Wieder- 
vereinigung der beiden Moleküle zu einer Hexose die Umlagerung der 
Glukose zur Galactose möglich. Ebenso, wie wir es für die Zellulosereihe 
abgeleitet haben, entsteht aus Galactose nun ein Galactan, das zum 
Zelluloseschleim oxydiert werden kann. 

Erfolgt der Platzwechsel der HO-Gruppe nicht am C-Atom 3, sondern 
am C-Atom 2, so erhalten wir an Stelle des Galactans ein Mannan. Beide 
Polysaccharide können durch weitere Polymerisation in Hexosan-Hemi- 
zellulosen übergehen. Zu den Hemizellulosen, die sich aus Hexosen und 
Pentosen zusammensetzen, gelangen wir aber. über die Pektine, wie 
wir sahen. Es war auch NoRMANN und Norris (1930) möglich, durch 
eine milde Oxydation hemizelluloseähnliche Kohlehydrate aus Pektinen 
darzustellen. 

Um über diese Ableitungen eine leichtere Übersicht zu verschaffen, 
fasse ich sie schematisch zusammen: 


Planta Bd. 27. 31 
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Diese Entwicklungsreihe leitete ich zunächst allein aus den Ergeb- 
nissen des chemischen Experimentes ab. Mit ihr stehen aber auch die 
biologischen Erfahrungen in bester Übereinstimmung. Zunächst ist es 
bekannt, daß die jungen Membranen an Pektinen relativ reicher sind 
als die älteren, daß diese aber mehr Hemizellulosen enthalten als jene. 
Entsprechend ergab sich auch aus eigenen Versuchen (Ruce 1937 ec), 
daß der Gehalt an Zelluloseschleimen in den jungen Zellwänden höher 
ist als in den älteren. Aus den Untersuchungen von LÜDTKE (1931a, b) 
geht ebenfalls hervor, daß sich die Membranen junger Weizenpflanzen 
hauptsächlich aus Hexosen aufbauen, während die älteren Halme prak- 
tisch allein aus Pentosen bestehen. 

Schließlich finden auch einmal durch diese Entwicklungsreihe, 
zum anderen durch meine Modellversuche (RuGE 1937c) die Ergebnisse 
von Pour (1937) und mir (1937b) eine Erklärung, die zeigten, daß die 
jüngsten und älteren Zellwände geringer auf den Wuchsstoff reagieren 
als die Membranen mittleren Alters: Wir sahen, daß sich die Intermizellar- 
substanzen der jüngsten Membranen hauptsächlich aus niedermole- 
kularen Hexosen zusammensetzen, die nur wenig auf den Wuchsstoff 
reagieren. So ergaben die Quellungsversuche (RUGE 1937c), daß durch 
das Heteroauxin der Quellungsgrad des Lichenins um 15%, der des 
Amyloids sogar nur um 5% gesteigert wird. Werden die Hexosen in 
diesen Polysaccharidketten teilweise zu den Hexonsäuren oxydiert, 
so wird der Quellungsgrad durch eine 0,001 n Wuchsstofflösung be- 
deutend stärker gegenüber der Kontrolle gesteigert, beim Salepschleim 
z. B. um 25%, beim arabanfreiem Hydratopektin um 36%. Tritt dann 
eine Decarboxylierung ein, so ändert sich die Steigerung des Quellungs- 
vermögens durch den Wuchsstoff so lange noch nicht wesentlich, als das 














in der Intermizellarsubstanz junger, streckungsfahiger Membranen. 447 


Polysaccharid noch mehr Hexosen als Pentosen enthalt. So beträgt die 
Steigerung des Quellungsgrades beim Citruspektin 23%, die des Apfel- 
pektin 25%. Uberwiegt aber nach weiterer Decarboxylierung die Pentose, 
so wirkt das Heteroauxin wieder in viel geringerem Maß ein. Es quillt 
z. B. der Cydonia-Schleim in einer 0,001 n Wuchsstofflösung nur um 5% 
stärker als im Wasser. 

Diese Entwicklungsreihe ist also sowohl durch die rein chemischen 
Modellversuche, wie auch durch die biologische Beobachtung gestiitzt. 

Nun wiesen aber neuerdings Hess, Trocus und WERGIN (1936), 
wie GUNDERMANN, WERGIN und Hess (1937) nach, daß die jungen 
Baumwollhaare und die Parenchymzellen der Avena-Koleoptile nicht 
das für die Zellulose typische Röntgendiagramm zeigen, wohl aber 
eins, das dem Carnaubawachs entspricht. Dieses soll einmal eine Primär- 
substanz zu den Membranstoffen darstellen, zum anderen nach WERGIN 
(1937) und GUNDERMANN und Mitarbeitern (1937) die Steigerung der 
plastischen Dehnbarkeit durch den Wuchsstoff erklären. So schreiben 
GUNDERMANN usw. (1937, S.525): „Das Primärwand-Wachs kommt 
auch im Parenchymgewebe der Koleoptilen vor, das für die Zellstreckung 
in erster Linie in Betracht kommt. Es wird dadurch wahrscheinlich, 
daß dem Primärwachs eine allgemeine Bedeutung für das Wachstum 
der pflanzlichen Gewebe zukommt, und daß es im besonderen eine Rolle 
bei dem bisher noch völlig unbekannten Mechanismus der Auxinwirkung 
spielt (Verleihung plastischer Eigenschaften).“ Ich habe dieses Wachs 
nicht in dem Schema berücksichtigt, einmal weil die Substanz auf Grund 
ihrer hydrophoben Gruppen weder in Wasser noch in einer Wuchsstoff- 
lösung quillt. (Auch in anderer Versuchsanstellung blieben diese Quel- 
lungsversuche ergebnislos, vgl. RuGE 1937c.) Zum anderen ist es mir 
auch unverständlich, wie aus diesen hochmolekularen aliphatischen Ver- 
bindungen, wie sie die Fette und Wachse darstellen, die Kohlehydrate 
der Intermizellarsubstanz entstehen könnten. 


Kurze Zusammenfassung. 

Aus den vorliegenden Untersuchungen ergab sich folgendes: 

Als Folge des Streckungswachstums tritt in den Membranen ein 
ähnlicher Poreneffekt auf, wie ihn CzaJa an inkrustierten Zellwänden 
beobachtete. Die Membransubstanzen werden also während des Wachs- 
tums dichter aneinander gelagert. 

Die verschiedene Reaktionsfähigkeit der Zelle auf den Wuchsstoff 
läßt sich durch eine Alterung des Quellkörpers erklären. Dieser geht 
von einem wasserlöslichen Pektin in ein wasserunlösliches, wandständiges 
Pektin über. — Die Protopektinase wandelt den gealterten Quellkörper 
wieder in den aktiven um. Somit kann durch dieses Enzym das Reaktions- 
vermögen der Zellen auf den Wuchsstoff gesteigert werden. Die Größe 
der Zellstreckung ist also einmal durch die der Zelle zu Gebot stehenden 
31* 
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Auxinmenge, zum anderen durch den Entwicklungszustand des Quell- 
kôrpers bedingt. 

In diesem Zusammenhang wird eine Entwicklungsreihe der haupt- 
sächlichsten Membransubstanzen aufgestellt, die ich sowohl durch 
chemische Modellversuche, wie durch die physiologischen Beobach- 
tungen stützen konnte. 


Die Durchführung der vorliegenden Arbeit wurde mir durch ein Stipendium 
der Deutschen Forschungsgemeinschaft ermöglicht. Meinem Lehrer, Herrn Prof. 
Dr. Merznzr, danke ich für das Interesse, das er meiner Arbeit entgegenbrachte. 
Schließlich richtet sich mein Dank an die I. G. Farben A. G. und an die Luitpold- 
Werke, München, die mir die verwendeten Enzympräparate zur Verfügung stellten. 
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Vorbemerkungen. 

Ziel der vorliegenden Arbeit ist es in erster Linie, einen Beitrag zur 
Vervollständigung unserer Kenntnisse vom Bau des fertigen Pollen- 
kornes der Angiospermen zu bringen. Wenn auch die Zahl der unter- 
suchten Arten — 143, die sich auf 134 Gattungen und 60 Familien ins- 
besondere der Dikotyledonen verteilen — zu gering ist, um ein halbwegs 
geschlossenes Bild von der Verbreitung der Haupttypen im System zu 
geben, ist sie doch groB genug, daB wir auf Grund dieser Befunde zu 
gewissen Fragen Stellung nehmen können. 

Das fertige Pollenkorn zeigt hinsichtlich seines Aufbaues wenig Ver- 
schiedenheit. Es enthält entweder zwei Kerne, den vegetativen und 
den generativen, oder deren drei, den vegetativen und die beiden Sperma- 
kerne, die durch die Teilung des generativen entstanden sind. Unsere 
Kenntnisse, wie Zwei- und Dreikernigkeit unter den Angiospermen ver- 
breitet sind, sind trotz der großen Literatur darüber recht gering. Bei 
vielen Familien wissen wir darüber überhaupt nichts, bei anderen ist 
die Zahl der untersuchten Arten so gering, daß wir fürchten müssen, 
unberechtigte Verallgemeinerungen zu begehen, wenn wir von dem Bau 
ihres Pollenkornes sprechen. 

Der Ergänzung, Bestätigung oder Berichtigung bedürfen aber auch 
die Angaben, die über das Vorkommen oder Fehlen generativer Zellen 
oder von Spermazellen vorliegen. Wohl ist dank den Bemühungen ver- 
schiedener Forscher, vor allem FINNs und seiner Schüler, die Zahl der- 
jenigen Arten, bei denen jene Zellen im reifen Pollenkorn sichergestellt 
sind, in steter Zunahme begriffen. Dennoch erscheinen neue Angaben 
sehr erwünscht, damit unsere Behauptungen auf eine sichere Grundlage 
gestellt sind. 

Zur Untersuchung der Pollenkörner wurde Karminessigsäure ver- 
wendet. Diese Untersuchungsweise, die sich insbesondere bei der Unter- 
suchung der Pollenkörner der Liliaceae und Amaryllidaceae sehr bewährt 
hatte (WUNDERLICH 1936), hat vor allem den Vorteil, daß man sich 
sehr rasch über den Bau des Pollens orientieren kann unter Vermeidung 
der gewöhnlichen Fixierungs- und Einbettungsmethoden, die nicht nur 


1 Bei der Durchführung dieser Untersuchung wurde ich von meiner Schülerin, 
Frl. RosaLıE WUNDERLICH, unterstützt. 
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langwierig sind, sondern auch den Nachteil haben, daB sehr oft gerade 
der Inhalt der Pollenkörner schlecht erhalten ist. Nicht unwichtig ist 
ferner der Umstand, daß wir uns bei diesem Verfahren die Sicherheit 
verschaffen können, wirklich fertigen, zur Bestäubung geeigneten Pollen 
zu untersuchen, wenn wir den Inhalt eben geöffneter Pollensäcke ver- 
wenden. Durch die Karminessigsäure werden im allgemeinen das Zyto- 
plasma und der ruhende Kern nur wenig, dagegen das Chromatin ganz 
ausgezeichnet gefärbt. Im Pollenkorne färben sich daher diejenigen 
Kerne am besten, die in Prophase sind, also der generative Kern und 
die Spermakerne. Der vegetative Kern wird in den meisten Pollen- 
körnern überhaupt nicht sichtbar, nur in manchen Fällen können wir 
ihn mehr oder weniger deutlich abgegrenzt finden. 

Die Behandlung mit Karminessigsäure bringt das Zytoplasma zum 
Quellen, oft so stark, daß der Inhalt des Pollenkornes aus den Mem- 
branen herausschlüpft. Diese Erscheinung wurde von Fucus (1936) bei 
Elaeagnus und auch von mir wiederholt beobachtet. Zum Studium der 
äußeren Form des Pollenkornes ist daher diese Behandlung nicht geeignet. 
Sie hat aber vielleicht den Vorteil, daß sie den Nachweis von generativen 
Zellen und Spermazellen erleichtert, indem auch deren Zytoplasma zum 
Aufquellen gebracht wird. 

Daß man wirklich durch die Karminessigsäure-Technik generative 
Zellen und Spermazellen und nicht etwa irgendwelche künstlich erzeugte, 
hellere Höfe um die Kerne sichtbar macht, darüber besteht wohl kein 
Zweifel. Wenn diese Höfe Kunstprodukte wären, müßten wir sie auch 
bei anderen Kernen erhalten; auch wäre nicht einzusehen, warum jene 
Höfe bei den verschiedenen Arten verschiedene Formen hätten, die sich 
vielfach nicht der Form ihrer Kerne anschmiegen. Diese Bemerkungen 
könnten vielleicht überflüssig erscheinen. Sie sind nur deshalb gemacht 
worden, weil RuTTLE (1931, S.443) um die Spermakerne von Mentha 
Requienii herum ,,clear plasmatic areas‘ gesehen hat, jedoch die Be- 
merkung daran knüpft: ,, That these are cell delimitations is not certain.“ 

Es darf jedoch nicht verschwiegen werden, daß sich nicht alle Pollen- 
körner gleich gut färben. In manchen Fällen erhalten wir in Karmin- 
essigsäure ausgezeichnet gefärbte Pollenkörner, und zwar oft schon in 
wenigen Minuten. In anderen Fällen dauert es längere Zeit, bis wir die 
generativen oder die Spermakerne erkennen. Es kann auch sein, daß 
sich das Protoplasma so stark mitfärbt, daß sich die Kerne kaum von 
ihm abheben, oder es kann auch die Behandlung mit Karminessigsäure 
vollständig versagen. 


Spezieller Teil. 


Die folgende Aufzählung der Befunde beschränkt sich im allgemeinen 
auf die Angaben, ob das Pollenkorn zwei- oder dreikernig ist, ob eine 
generative Zelle oder Spermazellen zu sehen sind oder nicht. Beachtet 
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wurden aber auch die Form und die verhältnismäBige GrôBe der sichtbar 
gemachten Kerne und die Färbbarkeit, die bis zu einem gewissen Grade 
innerhalb natürlicher Verwandtschaftskreise konstant ist. 


Die Reihenfolge der Familien richtet sich nach R. WETTSTEN !. 
Bezüglich der Literatur wird auf SCHNARF ? verwiesen und nur die in 
diesem Buche noch nicht berücksichtigte Literatur besonders angeführt. 


Betulaceae. Die untersuchten Arten Carpinus betulus, Ostrya carpinifolia, 
Alnus viridis, Betula humilis und nana zeigen durchaus zweikernigen Pollen. Der 
schmal spindelförmige generative Kern liegt in einer deutlich nachweisbaren genera- 
tiven Zelle, die ebenfalls spindelförmig und meist schwach bogenförmig gekrümmt 
ist. Der vegetative Kern färbt sich nicht. 

Fagaceae. Für Quercus velutina wird zweikerniger reifer Pollen angegeben 
(vgl. ScunarF 1931, S. 26). Ebenfalls wurde Zweikernigkeit bei Quercus sessiliflora 
und Castanea sativa festgestellt. Die generativen Kerne sind kürzer als bei den 
untersuchten Betulaceen, sie sind eiförmig oder fast kugelig. Sie sind von deutlich 
begrenztem Eigenplasma umgeben. Der vegetative Kern läßt sich durch Färbung 
nicht sichtbar machen. 

Moraceae. Zweikernig sind die Pollenkörner von Morus nigra und Broussonetia 
papyrifera. Der generative Kern ist bei beiden schlank-spindelförmig. In den 
mittelgroßen Pollenkürnern der ersteren Pflanze scheint eine generative Zelle vor- 
handen zu sein. Eine solche konnte jedoch nicht in den kleinen Pollenkörnern 
von Broussonetia gesehen werden. Der vegetative Kern färbte sich bei keiner der 
beiden Arten. 

Cannabaceae. Für Cannabis sativa wird zweikerniger Pollen angegeben (vgl. 
SCHNARF 1931, S. 33). Die Richtigkeit dieser Angabe konnte bestätigt werden. 
Auch Humulus japonicus und lupulus besitzen zweikernige reife Pollenkörner. 
Um den langen, spindelförmigen generativen Kern konnte eine Zelle nicht fest- 
gestellt werden. Der vegetative Kern färbt sich nicht. 

Urtieaceae.: Zweikernige reife Pollenkörner wurden bei Urtica dioica, Parietaria 
officinalis und einer Dorstenia-Art gesehen. Der generative Kern ist bei Urtica 
und Dorstenia langgestreckt, spindelférmig und etwas gebogen, bei Parietaria ist 
er kürzer, beinahe eiförmig. Eine generative Zelle wurde bei allen drei Arten 
gesehen; bei Dorstenia sp. gelang es, auch den vegetativen Kern sichtbar zu 
machen. 

Proteaceae. Die reifen Pollenkörner von Grevillea glabrata und Leucadendron 
Levisanus farben sich schlecht; es konnte jedoch ihre Zweikernigkeit festgestellt 
werden. Der generative Kern ist langgestreckt und liegt in einer schmalen genera- 
tiven Zelle. Bei Grevillea Manglesii farbte sich bisweilen auch der vegetative 
Kern. 

Santalaceae. Bei einer Thesium-Art wurde Zweikernigkeit festgestellt. Um 
den langgestreckten generativen Kern herum war die generative Zelle oft als 
schmaler, heller Hof zu sehen; der vegetative Kern färbte sich nicht. 

Phytolaceaceae. Dreikernige reife Pollenkérner besitzen Petiveria alliacea und 
Rivina sp. Bei dieser Art zeigten die elliptischen Spermakerne einen schmalen, 
aber sehr deutlichen Hof. Der vegetative Kern färbte sich nicht. Vgl. auch Josxr 
(1936), der bei Rivina humilis deutliche Spermazellen feststellte. 


1 Wertstein, R.: Handbuch der systematischen Botanik, 3. Aufl. Leipzig 
u. Wien 1924. 
* ScunarF: Vergleichende Embryologie der Angiospermen. Berlin 1931. 
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Caryophyllaceae. Arenaria caespitosa besitzt dreikernige Pollenkérner; die 
beiden länglichen Spermakerne liegen in deutlich erkennbaren Spermazellen. Der 
vegetative Kern färbte sich deutlich !. 

Platanaceae. Platanus orientalis besitzt zweikernige Pollenkörner; generativer 
Kern spindelförmig, etwas gebogen; eine generative Zelle konnte nicht gesehen 
werden. Der vegetative Kern färbt sich nicht. 

Calyeanthacese. Bei Calycanthus floridus ist das reife Pollenkorn zweikernig; 
der langgestreckte generative Kern liegt in einer deutlich sichtbaren generativen 
Zelle. Der vegetative Kern färbt sich nicht. 

Lardizabalaceae. Reifer Pollen bei Decaisnea Fargesii zweikernig. Generativer 
Kern schlank-spindelförmig. Eine generative Zelle und der vegetative Kern konnte 
durch Färbung nicht sichtbar gemacht werden. 

Ranunculaceae. In der Literatur (vgl. SCHNARF 1931, S.75) werden zwei- 
kernige Pollenkörner für Arten der Gattungen Clematis, Ranunculus, Delphinium 
und Paeonia angegeben, dagegen dreikernige für Myosurus. Unsere eigenen Be- 
obachtungen konnten bei Trollius europaeus, Thalictrum sp. und Aconitum mol- 
davicum stets nur Zweikernigkeit feststellen. Generativer Kern spindelförmig in 
deutlicher generativer Zelle; bei Trollius war oft der vegetative Kern deutlich 
färbbar. 

Berberidaceae. Zweikernigkeit der reifen Pollenkörner wurde in jüngster Zeit 
bei Diphylleia cymosa festgestellt (Maurrrzon 1936; vgl. auch JoHrı 1935). Bei 
einer Epimedium-Art waren die Pollenkörner in ihrer Mehrzahl ebenfalls zwei- 
kernig; der spindelförmige generative Kern lag in einer deutlichen generativen 
Zelle; der vegetative Kern blieb ungefärbt. Es fanden sich aber auch einzelne 
dreikernige Pollenkörner, deren Spermakerne noch durch Spindelfasern verbunden 
waren; auch hatten einzelne Pollenkörner einen Schlauch von beträchtlicher Länge 
gebildet. 

Sarraceniaceae. Zweikernigkeit des reifen Pollens ist bei Sarracenia purpurea 
bekannt (vgl. SCHNARF 1931, S. 81). Diese Angabe konnte bestätigt werden; es 
wurde ein spindelförmiger generativer Kern festgestellt; dieser lag in einer lang- 
gestreckten generativen Zelle, deren eines Ende, wie in verschiedenen Fällen 
gesehen wurde, etwas verbreitert und mit der Intine in Berührung war. 

Papaveraceae. Über Papaver-Arten liegen etwas widersprechende Angaben 
vor (vgl. SCHNARF 1931, -S. 85). Die reifen Pollenkörner von Platystemon cali- 
fornicus sind zweikernig; der generative Kern ist spindelförmig und liegt in einer 
deutlich festzustellenden generativen Zelle; vegetativer Kern bisweilen sichtbar. 

Capparidaceae. Capparis sp.? besitzt zweikernige Pollenkörner; der generative 
Kern ist spindelförmig und liegt in einer deutlichen Zelle; der vegetative Kern 
färbt sich nicht. 

Carieaceae. Carica quercifolia hat zweikernige Pollenkörner; der generative 
Kern hat die Form einer langgestreckten, meist gebogenen Spindel; eine generative 
Zelle wurde nicht gesehen; der vegetative Kern färbt sich nicht. 

Frankeniaceae. Frankenia laevis hat dreikernige reife Pollenkörner; die länglichen 
Spermakerne waren von einem schmalen, lichten Hof (Spermazellen) umgeben. 
Dieser Befund steht in Widerspruch zu der Angabe Mavurirzons (1933), der für 
Frankenia hirsuta Zweikernigkeit angibt. 


1 In der Literatur (vgl. ScHNARF 1931, S. 56) ist für mehrere Arten dreikerniger 
reifer Pollen angegeben; nur für Arenaria musciformis gab Josut (1936) zweikernigen 
an; diese Angabe ist nachzuprüfen; vielleicht lag abnormer Pollen vor. 

2 Diese Art ist unter dem in der Literatur unauffindbaren Namen Capparis 
javanica BLUME im Gewächshaus des botanischen Gartens der Universität hier 


in Kultur. 
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Dilleniaceae. Nach Paztow (1931) besitzt Wormia suffruticosa zweikernigen 
reifen Pollen. Das gleiche gilt für Hibbertia dentata, der generative Kern ist hier 
sehr langgestreckt und liegt in einer deutlichen generativen Zelle. Der vegetative 
Kern farbte sich nicht. 

Actinidiacese. Die meisten Pollenkörner von Saurauia macrophylla waren 
zweikernig; der spindelférmige generative Kern lag in einer langgestreckten genera- 
tiven Zelle mit verschieden ausgebildeten Enden, von denen das eine haufig bis 
an die Oberfläche des Pollenkornes reichte. Der vegetative Kern war in der Regel 
sehr deutlich gefärbt. Bisweilen fanden sich anscheinend abnorme Kérner mit 
überzähligen Kernen, die in ihrem Aussehen dem vegetativen Kern glichen. 

Saxifragaceae. Für einige Arten wird in der Literatur zweikerniger reifer Pollen 
angegeben (SCHNARF 1931, S. 106; Mavrirzon 1933a, S. 105). Auch Heuchera 
sanguinea, Jamesia americana, Bauera rubioides und Philadelphus coronarius 
wiesen Zweikernigkeit auf. Der generative Kern war bei Bauera elliptisch, bei den 
übrigen lang spindelférmig; bei Bauera, Phiiadelphus und Sazxifraga wurde eine 
generative Zelle deutlich gesehen. Der vegetative Kern färbte sich nicht. 

Rosaceae. Über die Angaben in der Literatur vgl. Scunarr (1931, S. 112). 
Sorbaria sorbifolia und Gillenia trifoliata haben zweikernige Pollenkérner; jene 
lieB sehr deutlich eine generative Zelle erkennen, deren eines Ende üfters der äuBeren 
Wand des Pollenkornes anzuhaften schien. Der vegetative Kern färbte sich 
nicht. 

Papilionaceae. In Ubereinstimmung mit den Angaben iiber diese Familie in 
der Literatur (vgl. Scunarr 1931, S. 117) wurden bei folgenden Arten zweikernige 
Pollenkérner beobachtet: Cercis siliquastrum, Gleditschia sinensis, Cytisus praecox, 
Hedysarum sp., Petteria ramentacea, Chorizema splendens, Laburnum anagyroides. 
Der generative Kern ist bei allen untersuchten Arten spindelférmig; auffallend 
lang und diinn ist er bei Cercis siliquastrum und Gleditschia sinensis. Bei diesen 
Arten gelang es nicht, die generative Zelle zu erkennen, eine solche wurde jedoch 
bei den anderen Arten festgestellt. Der vegetative Kern färbte sich niemals. 

Stereuliaceae. Bei Hermannia disticha wurden zweikernige Pollenkérner ge- 
sehen; der generative Kern war lang und spindelförmig und lag in einer generativen 
Zelle, die sehr lang und in feine Spitzen ausgezogen war. Der vegetative Kern 
färbte sich nicht. 

Tropaeolaceae. Tropaeolum majus hat zweikernige Pollenkörner; der generative 
Kern war lang und spindelférmig und lag in einer ebenso geformten generativen 
Zelle; der vegetative Kern färbte sich nicht. 

Rutaceae. In dieser Familie ist das Vorkommen zwei- und dreikerniger Pollen- 
kérner bekannt (vgl. SCHNARF 1931, S. 141). Zweikernigkeit wurde auBerdem bei 
Citrus trifoliata, Ptelea trifoliata und Choisya ternata festgestellt; die generativen 
Kerne waren langlich-eiférmig und bei Choisya und Citrus wurde eine spindel- 
férmige generative Zelle gesehen. Neue Beispiele fiir dreikernigen Pollen lieferten 
Phellodendron amurense und Adenandra fragrans, wo es gelang, zwei Spermakerne 
sichtbar zu machen; diese waren langlich und verschieden weit voneinander ent- 
fernt; Spermazellen konnten nicht nachgewiesen werden. Der vegetative Kern 
farbte sich niemals. 

Anacardiaceae. Cotinus coggygria hat zweikernige Pollenkörner; der elliptische 
oder fast kugelige, niemals langgestreckte generative Kern liegt in einer deutlichen 
generativen Zelle von gleicher Form. Der vegetative Kern farbt sich nicht. 

Sapindaceae. Die reifen Pollenkérner von Koelreuteria paniculata und Xantho- 
ceras sp. sind zweikernig; es wurde bei beiden Arten eine spindelförmige generative 
Zelle festgestellt, in der ein langlicher generativer Kern lag. Der vegetative Kern 
farbte sich nicht. 
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Staphyleaceae. Das Pollenkorn von Staphylea pinnata ist zweikernig, der 
generative Kern ist auffallend lang und liegt in einer spindelférmigen Zelle, deren 
eines Ende bis zur Oberfläche des Pollenkornes reicht. Der vegetative Kern farbt 
sich nicht. Zweikerniger Pollen wurde auch von RiIDDLE bei Staphylea trifoliata 
gefunden (vgl. ScHNARF, 1931, S. 148). 

Araliaceae. Dreikernigkeit des reifen Pollenkornes wurde bei Hedera helix fest- 
gestellt (vgl. Scuwarr 1931, S. 151). Das gleiche gilt für Panax sessiliflorum und 
Aralia cashemirica. In den dreiporigen Pollenkörnern dieser Arten ließen sich mit 
Sicherheit die beiden kugeligen bis eiförmigen Spermakerne nachweisen, die in 
deutlich sichtbaren Spermazellen lagen. Bei der ersteren Art war auch oft der 
vegetative Kern zu sehen. 

Umbelliferae. Dreikernige Pollenkörner sind in der Familie bekannt für Foeni- 
culum, Archangelica und Coni (SCHNARF 1931, S.152). Das gleiche gilt für 
Ad the Matthioli, Angelica littoralis, Anthriscus cerefolium, Carum carvi, 
Heracleum sp., Laserpitium siler, Levisticum officinale, Coriandrum sativum, Pleuro- 
spermum austriacum, Smyrnium perfoliatum. In allen Fallen gelang es leicht und 
rasch, die beiden Spermakerne und in der Regel auch den vegetativen Kern durch 
Färbung sichtbar zu machen. Die Spermakerne hatten meist die Form von geraden 
oder etwas gekrümmten Stäbchen mit einem spitzen und einem stumpfen Ende. 
Spermazellen konnten nicht beobachtet werden. 

Theophrastaceae. Bei Clavija longifolia und Jacquinia ruscifolia sind die reifen 
Pollenkörner zweikernig; generativer Kern spindelförmig in deutlicher generativer 
Zelle; der vegetative Kern ist nicht nachzuweisen. 

Primulaceae. Zweikerniger Pollen wird in der Literatur für Primula und Lysi- 
machia angegeben (vgl. SCHNARF 1931, 8.158). Das gleiche gilt für Androsace 
lactea, wo sich leicht ein langer, dünner generativer Kern nachweisen läßt, und 
für Dodecatheon sp., wo auch die generative Zelle und der vegetative Kern sichtbar 
wurden. 

Myrsinaceae. Ardisia colorata besitzt zweikernige Pollenkörner, in denen es 
gelingt, den langgestreckten generativen und den kugeligen vegetativen Kern durch 
die Färbung sichtbar zu machen. 

Styracaceae. Halesia hispida hat zweikernige Pollenkörner; generativer Kern 
spindelförmig; die generative Zelle und der vegetative Kern waren nicht färbbar. 

Cuseutaceae. Dreikernigkeit des Pollenkornes wurde bei Cuscuta sp. festgestellt; 
die kurz-keulenförmigen Spermakerne lagen in deutlichen Spermazellen; der 
vegetative Kern war undeutlich zu sehen. Vgl. auch FEDORTSCHUK (1931) und 
insbesondere Finn und SarısovskA (1933), mit deren Angaben unsere Befunde 
übereinstimmen. Vgl. auch Jonri und Nanp (1934). 

Polemoniaceae. Für Gilia wird zweikerniger Pollen angegeben (vgl. SCHNARF 
1931, S. 166). Eine Phlox-Art zeigte ebenfalls zweikernige Pollenkörner, in denen 
die generative Zelle sicher festzustellen war; der vegetative Kern färbte sich nicht. 

Hydrophyllaceae. Zweikernige Pollenkörner wurden bei Hydrophyllum vir- 
ginicum, Nemophila maculata und Phacelia congesta gesehen. Bei Hydrophyllum 
lag der sehr lange, spindelférmige generative Kern in einer Zelle, deren eines Ende 
spitz und deren anderes stumpf war. Ähnlich verhielt sich Nemophila. Bei Phacelia 
congesta ist der generative Kern länglich, und um ihn herum kann auch die genera- 
tive Zelle festgestellt werden. Bei allen drei Arten wurde der vegetative Kern 
durch die Färbung mehr oder weniger deutlich sichtbar. 

Heliotropiaceae.1 Zweikernige Pollenkörner bei Heliotropium peruvianum ; 
generativer Kern länglich in deutlicher generativer Zelle; der vegetative Kern 
färbt sich nicht. 


1 Im Sinne Svenssons von den Boraginaceae als eigene Familie abgetrennt. 
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(i.e. S.). Dreikernige Pollenkörner werden für Pulmonaria (vgl. 
ScHNARF 1931, S. 169) und für verschiedene Myosotis-Arten (GEITLER 1936) 
angegeben. Daß Dreikernigkeit für die ganze Unterfamilie der Boraginoideae gilt. 
zeigen unsere Beobachtungen an Alkanna sp., Anchusa officinalis, Asperugo pro- 
cumbens, Borago officinalis, Cerinthe minor, Cynoglossum officinale, Echium vulgare, 
purpureo-coeruleum, Moltkia Doerfleri, Nonnea pulla, Omphalodes 
verna, Symphytum officinale und tuberosum, Zwaackia sp. Die Spermakerne sind 
eiférmig oder meist kurz-spindelférmig, in dem letzteren Falle gerade oder etwas 
gebogen. In den meisten Fällen lagen sie nahe beisammen und in deutlich erkenn- 
baren Spermazellen. Der vegetative Kern wurde meistens nicht gefärbt. In den 
winzigen Pollenkörnern von Omphalodes verna und Asperugo procumbens konnten 
Spermazellen nicht gesehen werden; auch GEITLER scheint sie bei Myosotis nicht 
gesehen zu haben. Bei den sehr großen Pollenkörnern von Anchusa und Borago 
wurde vielfach durch die von der Karminessigsäure bewirkte Quellung des Zyto- 
plasmas die Exine gesprengt. 

Serophulariaceae. Zweikernige reife Pollenkörner werden in der Literatur für 
Digitalis lanata und purpurea, Torenia asiatica, Scrophularia nodosa, Lathraea 
squamaria (vgl. ScunarF 1931, S. 178), ferner für Linaria, Gratiola Veronica. 
Rhinanthus (Rupenko 1933) nachgewiesen. Zweikernige Pollenkörner besitzt 
ferner Pentstemon sp., wo ein spindelförmiger generativer Kern in einer sehr deut- 
lichen generativen Zelle liegt. Der vegetative Kern färbt sich nicht. 

Verbenaceae. Für Verbena officinalis wird Zweikernigkeit des reifen Pollens 
angegeben (vgl. SCHNARF 1931, S. 188). Eine sehr auffallende Angabe liegt für 
Stachytarpheta dichotoma vor, wo JUNELL (1934, S. 176) dreikernige Pollenkörner 
mit zwei sehr kleinen Spermakernen fand. Nach unseren Beobachtungen sind bei 
Lippia citriodora, Vitex agnus castus, Verbena hybrida und Clerodendron foetidum 
die Pollenkérner zweikernig. Der generative Kern liegt bei allen in einer deutlichen 
generativen Zelle, er ist bei Vitex sehr lang und gewunden; bei Clerodendron er- 
streckt er sich durch das ganze Pollenkorn hindurch. Der vegetative Kern war 
nicht sichtbar. 

Labiatae. In der Literatur wird Dreikernigkeit des reifen Pollenkornes für Mentha- 
Arten und Lavandula spica, Zweikernigkeit fiir Salvia verticillata und Lamium 
amplexicaule angegeben (vgl. SCHNARF 1931, S. 189; ferner RUTTLE 1931). Eigene 
Beobachtungen stellten dreikernige Pollenkérner bei Salvia verticillata und Els- 
holizia fruticosa fest. Die Spermakerne waren kugelig oder eiférmig und lagen in 
Spermazellen. Dagegen haben Scutellaria altissima, Lamium fle , Phlomis 
alpina und Stachys grandiflora zweikernige Pollenkérner mit lang-spindelférmigen 
generativen Kernen, welche in ebenso geformten generativen Zellen liegen. Ein 
vegetativer Kern konnte nirgends mit Sicherheit gesehen werden. 

Globulariaceae. Zweikernige Pollenkörner bei Globularia cordifolia; der große 
generative Kern hat die Form einer gekriimmten Spindel und liegt in einer genera- 
tiven Zelle; der vegetative Kern farbt sich nicht. 

Loganiaceae. MoHRBUTTER (1936) fand bei Strychnos dreikernige fertige Pollen- 
körner und gibt außerdem an, daß bei Fagraea litoralis die Pollenkörner wahr- 
scheinlich zweikernig seien. Eigene Beobachtungen an Fagraea ceilanica zeigten 
zweikernige Pollenkérner mit langem, spindelférmigem generativem Kern, der in 
einer deutlichen generativen Zelle lag. Der vegetative Kern färbte sich nicht. 

Buddleiaceae. Die reifen Pollenkérner von Buddleia Davidii und nivea sind 
zweikernig. Der generative Kern war spindelférmig und bei der ersteren Art konnte 
eine deutliche generative Zelle gesehen werden. Der vegetative Kern farbte sich nicht. 


Gentianaceae. Die untersuchten Gentiana-Arten (Clusii, pumila, scabra, tibetica), 
ferner Sweertia perennis zeigten dreikernige fertige Pollenkörner; die kugeligen oder 
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langlichen Spermakerne lagen, wie vielfach festgestellt werden konnte, in deut- 
lichen Spermazellen. Centaurium umbellatum und pulchellum haben dagegen zwei- 
kernige Pollenkörner; hier ist der generative Kern länglich und liegt in einer deut- 
lichen generativen Zelle. Bei Sweertia wurde der vegetative Kern manchmal 
durch die Farbung sichtbar. 


Menyanthaceae. Die Pollenkérner von Menyanthes trifoliata sind zweikernig: 
der generative Kern ist langgestreckt und liegt in einer sehr langen, etwas ge- 
krümmten, spindelförmigen generativen Zelle, deren eines Ende spitz und deren 
anderes bisweilen zu einem Scheibchen verbreitert war. Der vegetative Kern 
färbte sich nicht. 


Oleaceae. Fraxinus ornus hat zweikernige Pollenkörner mit spindelförmiger 
generativer Zelle, die von einem ebenso gestalteten generativen Kern fast ganz 
ausgefüllt ist. Dagegen sind die sich langsam färbenden Pollenkörner von Fon- 
tanesia sp. dreikernig. Der vegetative Kern färbte sich nicht. 


Rubiaceae. Daß die reifen Pollenkörner dreikernig seien, wurde von ScHür- 
HOFF (vgl. SCHNARF 1931, S. 204) für Asperula angegeben. In neuerer Zeit gibt 
Homeyer (1935) Dreikernigkeit für die ganze Familie an und stützt sich dabei 
auf die von ihm untersuchten, größtenteils den Coffeoideae zugehörigen Arten, die 
er im einzelnen nicht anführt. Eigene Beobachtungen ergaben zunächst Drei- 
kernigkeit für Galium mollugo und @.verum; die beiden Spermakerne sind hier 
verhältnismäßig groß und spindelförmig und liegen in gut erkennbaren Sperma- 
zellen; auch der vegetative Kern konnte vielfach gesehen werden. In den sich nicht 
gut färbenden Pollenkörnern von Serissa foetida konnten vereinzelt ebenfalls zwei 
kugelige Spermazellen gefunden werden. Im Gegensatze zu diesen Arten haben 
die folgenden Arten zweikernige Pollenkörner: Zxora odorata, Pentas rubra, Lepto- 
dermis Forrestii, Rondeleti und À. gratissima. Die Rondeletia-Arten er- 
wiesen sich als sehr gut färbbar und zeigten einen länglichen generativen Kern 
in einer spindelférmigen generativen Zelle, deren eines Ende häufig bis an die 
Oberfläche des Pollenkornes reichte. Die reifen Pollenkörner von Izora odorata 
entleeren ihren Inhalt sehr haufig aus den geplatzten Pollenmembranen, und dann 
sehen wir in dem ausgetretenen Inhalt sehr deutlich den verhaltnismaBig groBen 
generativen Kern in der spindelförmigen generativen Zelle. Auch bei Pentas konnte 
die generative Zelle vielfach deutlich festgestellt werden. 


Caprifoliaceae. In der Literatur ist Dreikernigkeit des reifen Pollens für Sam- 
bucus angegeben (vgl. SCHNARF 1931, S. 207). Dreikernige reife Pollenkörner wurden 
auch bei Leycesteria formosa gefunden; die Spermakerne sind länglich, an einem 
Ende spitz, am anderen stumpf und liegen in deutlichen Spermazellen. Der vege- 
tative Kern färbte sich nicht. 


Campanulaceae. Angaben über Zweikernigkeit der reifen Pollenkörner liegen 
für Campanula vor (vgl. SCHNARF 1931, S. 244), ferner für Jasione montana, Cam- 
panula rotundifolia, patula, cervicaria und Adenophora liliifolia, bei welchen Arten 
SAFIJOWSKA (1935) eine generative Zelle mit bedeutender Menge von Zytoplasma 
fand. Für Jasione konnte diese Angabe bestätigt werden. Zweikernige reife Pollen- 
körner wurden ferner gefunden bei Campanula rap loides, Codonopsis ovala, 
Asyneuma limonifolium und Siphocampylus Warszewiczii. Der generative Kern 
lag in diesen Fallen stets in einer langgestreckten generativen Zelle. Er ist bei 











Codonopsis kurz und eiférmig, bei C rap loides sehr langgestreckt. 
In allen Fallen ist aber die generative Zelle lang- spindelförmig, und ihre Enden 
sind sehr oft verschieden, das eine spitz, das andere stumpf. Bei Campanula rapun- 
culoides wurde wiederholt gesehen, daß das stumpfe Ende bis an die Außenfläche 
des Pollenkornes reichte. Der vegetative Kern färbte sich niemals. 
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Lobeliaceae. Reife Pollenkérner von Lobelia sp. waren zweikernig. Der genera- 
tive Kern war sehr langgestreckt und lag in einer deutlichen generativen Zelle; 
der vegetative Kern farbte sich nicht. 


Compositae. Fiir verschiedene Gattungen: Lactuca, Echinops, Carduus, Cen- 
taurea, Artemisia u. a. ist Dreikernigkeit des reifen Pollens bekannt (vgl. SCHNARF 
1931, S. 216). In neuerer Zeit haben PODDUBNAJA-ARNOLDI und Dranowa (1934) 
bei Taraxacum und Chondrilla und Dianowa, SOsNOWETZ und STESCHINA (1935) 
bei Parthenium argentatum dreikernige Pollenkérner nachgewiesen. Jiingst gab 
Necopt (1936) für Bellis perennis, annua und sylvestris an: „Il polline gia qualche 
tempo prima dell’ apertura dell antera & binucleato in tutte e tre le specie.“ Mit 
Rücksicht auf diese Angabe erschien es mir wichtig, Bellis perennis zu untersuchen. 
Die reifen Pollenkörner waren durchaus dreikernig. Die beiden Spermakerne 
hatten die Gestalt dünner, verschieden gekrümmter Fäden, die mindestens so lang 
waren wie der Durchmesser des Pollenkornes. Ob der schmale, helle Saum um die 
Spermakerne herum Spermazellen sind, bleibe dahingestellt. Der vegetative Kern 
färbte sich sehr deutlich. 

Liliaceae. Über den reifen, fast durchaus zweikernigen Pollen dieser Familie 
vgl. WuNDERLICH (1936). Auch Reineckia carnea und Rhodea japonica besitzen 
zweikernige Pollenkörner. In beiden Fällen liegt der generative Kern in einer 
deutlichen generativen Zelle, und der vegetative Kern tritt durch die Färbung klar 
hervor. Bei Rhodea japonica ist der generative Kern auffallend breit. 

Amaryllidaceae. In Übereinstimmung mit den Angaben in der Literatur 
(WUNDERLICH, 1936) sind auch bei Zzxiolirion montanum die reifen Pollenkörner 
zweikernig. Der längliche generative Kern liegt in einer sehr breiten generativen 
Zelle. Der vegetative Kern färbte sich nicht. 

Iridaceae. Nach den vorliegenden Literaturangaben haben Iris und Gladiolus 
zweikernige reife Pollenkörner; jedoch wurde bei Jris ziphium und sibirica ver- 
einzelt Dreikernigkeit beobachtet (vgl. SCHNARF 1931, S. 252). Ebenfalls zwei- 
kernig ist das reife Pollenkorn von Libertia formosa. Es besitzt einen dünnen, 
langgestreckten generativen Kern in einer ebenso gestalteten generativen Zelle. 
Der vegetative Kern färbt sich nicht. 


Palmae. Für Ch dorea oblongata, Trachycarpus excelsa, Astrocaryon rostra- 
tum und Cocos nucifera wird Zweikernigkeit des reifen Pollens angegeben (vgl. 
SCHNARF 1931, S. 280; ferner JULIANO und QuisumBine 1931). Im Einklang 
damit wurden in den sich sehr leicht und deutlich färbenden Pollenkörnern einer 
Chamaerops-Art ein großer spindelförmiger generativer Kern in einer deutlichen 
generativen Zelle festgestellt. Der vegetative Kern war nicht durch die Färbung 
nachweisbar. 

Araceae. JüssEen (1928) fand bei Arum maculatum dreikernige reife Pollen- 
körner und gibt an, daß die Spermakerne „unmittelbar in dem Plasma der vege- 
tativen Zelle eingebettet‘ sind. Im Gegensatz zu dieser Angabe konnten jedoch 
bei dieser Art um die Spermakerne herum deutliche helle Höfe, also Spermazellen 
festgestellt werden. Weitere Literaturangaben bei SCHNARF (1931, S. 281). 





Allgemeiner Teil. 
1. Bemerkungen über den Bau der reifen Pollenkörner im allgemeinen. 
Im speziellen Teile dieser Arbeit wurde von Angaben über die äußere 
Form der Pollenkörner und über die Ausgestaltung der Exine abgesehen. 
Diese Eigentümlichkeiten wurden nicht berücksichtigt, weil die ange- 
wendete Untersuchungsweise für sich allein gar nicht geeignet ist, sie zu 
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ergründen. Wenn wir uns nun auf die übrigen Eigentiimlichkeiten be- 
schränken, zeigen sich im Bau der reifen Pollenkérner nur wenig Unter- 
schiede. Die Pollenkérner der Angiospermen sind entweder zwei- oder 
dreikernig. Ferner sehen wir um den generativen Kern oder um die 
Spermakerne herum entweder deutliche Zellen, oder wir können solche 
Zellen nicht feststellen. Diese Unterschiede wurden im speziellen Teile 
in erster Linie erörtert. Hier möge dagegen auf einige gemeinsame Eigen- 
tümlichkeiten des Angiospermenpollens hingewiesen werden. 

Gemeinsam ist den reifen Pollenkörnern zunächst das Fehlen von 
Vakuolen. Wenn wir die Entwicklung dieses Merkmales in der Ontogenie 
näher verfolgen, so können wir zunächst feststellen, daß die junge, ein- 
kernige Makrospore, die sich eben aus dem Tetradenverbande gelöst 
hat, dichtes, von Safträumen vollkommen freies Zytoplasma besitzt. 
In der folgenden Zeit wächst sie unter gleichzeitiger Ausbildung der 
Pollenhäute heran, und in ihrem Zytoplasma treten große Vakuolen auf !. 
Diese drängen den ursprünglich in der Mitte der Mikrospore liegenden 
Kern an irgendeine, bei den verschiedenen Arten verschiedene Stelle 
der Wand, und hier geht dann auch die erste Mitose vor sich, durch die 
der generative und der vegetative Kern entstehen (vgl. diesbezüglich 
GEITLER 1935). Im Verlaufe der weiteren Entwicklung nimmt die 
Vakuole an Größe ab, und das reife Pollenkorn ist vollständig von Zyto- 
plasma erfüllt. 

Hinsichtlich des generativen Kernes ist hervorzuheben, daß er im 
zweikernigen reifen Pollenkorn stets in Prophase ist. Auf diesem Um- 
stande beruht geradezu die Verwendbarkeit der Karminessigsäure als 
Farbungsmittel. 

In der überwiegenden Mehrzahl der Fälle wurde ferner festgestellt, 
daß der generative Kern in einer deutlich abgegrenzten Zelle liegt. Von 
den hier untersuchten Arten waren 96 zweikernig; von diesen ließen 
mehr als 80% bei strenger Kritik des mikroskopischen Bildes eine deut- 
liche generative Zelle erkennen. In den übrigen Fällen wurde eine solche 
entweder nicht beobachtet oder doch nicht klar gesehen. Es dürfte in 
diesen Fällen unberechtigt sein, zu behaupten, daß eine generative Zelle 
nicht vorhanden sei. Zunächst fällt es nämlich auf, daß bei einzelnen 
Familien, wo mehrere Arten und Gattungen untersucht wurden, einige 
deutliche generative Zellen besaßen und nur die eine oder andere Art 
keine generative Zelle erkennen ließ. Beispiele dieser Arten zeigen die 
untersuchten Vertreter der Saxifragaceae, Rosaceae, Rutaceae und Budd- 
leiaceae. Es ist in diesen Fällen wohl sehr wahrscheinlich, daß besondere 
Umstände — ungünstige Färbbarkeit — dafür verantwortlich zu machen 
sind, wenn einzelne Arten die generative Zelle nicht erkennen ließen. 
Auch in anderen Fällen gewinnt man den Eindruck, daß starke Färbbar- 


1 In den durch die gewöhnliche Schnitt-Technik hergestellten Präparaten sind 
die Pollenkörner dieses Entwicklungszustandes meist stark geschrumpft. 
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keit des Zytoplasmas oder gréBere Mengen geformter Inhaltstoffe die 
Feststellung einer generativen Zelle erschweren oder unmôglich machen. 
Meine Befunde können daher als eine Bestätigung der Ansichten Finns 
(1935) und Wuurrs (1933) gelten, daß das Auftreten von generativen 
Zellen eine allgemeine Eigentümlichkeit der Angiospermen sei. 

Eine weitere Eigentümlichkeit des zweikernigen Angiospermen- 
pollenkornes ist die langgestreckte Gestalt der generativen Zelle. Auch der 
generative Kern ist in der Richtung seiner Zelle deutlich gestreckt, 
entweder ebenso stark wie diese oder etwas weniger. Im übrigen zeigen 
jedoch generativer Kern und generative Zellen bei den verschiedenen 
Vertretern verschiedene Form und relative Größe. Sie sind bald dicker, 
bald dünner, manchmal gerade, manchmal halbmondförmig gekrümmt 
oder unregelmäßig oder schlangenförmig gebogen. Das letztere ist 
namentlich dann der Fall, wenn sie sehr lang ist, wie z. B. bei Asyneuma 
limonifolium. 

In diesem Zusammenhange mag die Vermutung geäußert werden, daß in solchen 
Fällen, wo ein Autor eine generative Zelle von annähernd isodiametrischer Form 
beschreibt oder abbildet, ihm kein völlig reifes Pollenkorn, sondern ein jüngerer 
Entwicklungszustand vorgelegen hat. So bildet z.B. Jomrı (1935, Tafel LXV, 
Fig. 11) ein Pollenkorn von Berberis nepalensis ab, das eine kugelige generative 
Zelle enthält. Dafür, daß das Pollenkorn noch nicht fertig ausgebildet war, spricht 
im übrigen auch das Vorhandensein einer Vakuole im Zytoplasma der genera- 
tiven Zelle. 

Wenn die generative Zelle nur eine dünne Scheide um den Kern herum 
bildet, was sehr häufig vorkommt, ist es schwer, sie mit Sicherheit fest- 
zustellen. Klarheit verschafft dann meistens erst die Betrachtung ihrer 
Enden. Diese sind nämlich vielfach in eine dünne Spitze ausgezogen, 
in welche die Enden des Kernes nicht hineinreichen. 

In einigen Pollenkörnern gelang es festzustellen, daß die Enden der 
generativen Zelle verschieden waren; das eine war spitz, das andere 
stumpf oder fast scheibenförmig verbreitert. Das letztere war ins- 
besondere dann der Fall, wenn die generative Zelle bis an die Oberfläche 
des Pollenkornes reichte. Es läßt sich schwer sagen, ob in den Fällen mit 
ungleichen Enden der generativen Zelle immer die Enden verschieden 
sind, da sich nur bei sehr günstiger Stellung die generative Zelle in ihrer 
ganzen Ausdehnung gut verfolgen läßt. 

Die so auffällige Langform der generativen Zelle und des generativen 
Kernes dürfte ebenso wie der prophasische Zustand des letzteren als 
eine Vorbereitung derjenigen Teilung aufzufassen sein, durch die die 
beiden Spermakerne entstehen. Generativer Kern und generative Zelle 
sind nach dieser Auffassung im reifen zweikernigen Pollenkorn in höchster 
Bereitschaft, sich zu teilen. Diese Teilung wird im allgemeinen sehr 
bald nach dem Eintreffen auf der Narbe durchgeführt. Daß bestimmte 
äußere Umstände, z. B. höhere Temperatur oder Feuchtigkeit, schon 
vorzeitig die Teilung auslösen, kommt bestimmt vor und erklärt das 
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gelegentliche Auftreten dreikerniger Pollenkérner unter normalen zwei- 
kernigen. Diese Dreikernigkeit ist jedoch als abnorme Erscheinung 
aufzufassen und hat mit echter Dreikernigkeit nichts zu tun. Unter 
normal zweikernigem Pollen können wohl vereinzelt dreikernige Körner 
vorkommen. Dagegen ist kein Fall bekannt, daß unter normal drei- 
kernigen Pollenkörnern solche mit nur zwei Kernen auftreten. 

Dreikernige Pollenkörner wurden bei 46 der untersuchten Arten 
gesehen, die sich auf 11 Familien verteilen. Auch hier wurden die Sperma- 
kerne durch Karminessigsäure stark gefärbt. Die Spermakerne sind 
also nicht als Ruhekerne aufzufassen. Ihre Form war verschieden, 
kugelig, elliptisch, stäbchenförmig oder langgestreckt. In dem letzteren 
Falle sind die Spermakerne an ihren Enden deutlich verschieden, indem 
ein Ende stumpf, das andere in eine dünne Spitze ausgezogen ist. : Gute 
Beispiele für diese Gestalt, die nach der Ansicht mancher Autoren mit 
dem selbständigen Bewegungsvermögen der Spermakerne in Zusammen- 
hang steht, fand ich bei manchen Umbelliferen (z. B. Angelica, Heracleum. 
Adamanthe, Carum) und bei Galium mollugo. Auch kürzere Sperma- 
kerne lassen oft ein spitzes und ein stumpfes Ende erkennen (Cuscuta, 
Frankenia laevis). 

Unter den Arten mit dreikernigen Pollenkörnern konnten bei etwa 
zwei Dritteln deutliche, scharf begrenzte Spermazellen gefunden werden. 
Diese waren als heller, bald breiterer, bald schmälerer Hof um die 
Spermakerne herum sichtbar. Die von verschiedenen Arten her be- 
kannte Kaulquappenform der Spermazellen (vgl. z. B. FINN 1925, 1928) 
wurde von mir nicht gesehen. 


2. Die Bedeutung des Baues des Pollenkorns für die Systematik. 

Die Erkenntnis, daß die Zusammensetzung des reifen Pollenkornes 
innerhalb natürlicher Verwandtschaftskreise vielfach ähnlich sei oder 
übereinstimme, wurde von verschiedenen Forschern betont, so z. B. von 
SCHÜRHOFF (1924) und Finn (1925, 1926, 1935). Es hat sich dabei 
gezeigt, daß nicht nur Zwei- und Dreikernigkeit auf natürliche Gruppen 
verteilt sind, sondern daß auch verschiedene andere Merkmale mit Be- 
rechtigung zu einem Vergleich herangezogen werden können. So zeigte es 
sich, daß die Familie der Liliaceae (in dem in den ,,Natiirlichen Pflanzen- 
familien‘‘ angenommenen Umfange) wohl fast durchwegs zweikernige 
Pollenkörner besitzt, daß sich aber innerhalb der Familie in gewissen 
Einzelheiten Unterschiede zeigen, welche die auf anderem Wege er- 
kannten Verwandtschaftsbeziehungen vollkommen bestätigen (WUNDER- 
LICH 1936). 

In neuerer Zeit hat sich PoppuBNAJA-ARNOLDI (1936, S. 522) sehr 
zurückhaltend über die systematische Bedeutung des Unterschiedes im 
Bau des Pollenkornes geäußert. Sie spricht von einer „beschränkten 
Bedeutung dieses Merkmals“. Zur Begründung dieser Ansicht weist sie 

Planta Ba. 27. 32 
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darauf hin, „daß in einer Reihe von Fällen bekannt sei, daß in derselben 
Art beide Typen des männlichen Gametophyten (der zweikernige und 
der dreikernige Pollen) auftreten.‘ Es handelt sich in diesen aus der 
Literatur bekannten Fällen (Papaver bracteatum, Malva silvestris und 
rotundifolia, Althaea officinalis, Tulipa Gesneriana, Polygonatum multi- 
florum, Iris xiphium und sibirica) um die früher erwähnte abnorme 
vorzeitige Teilung des generativen Kernes. Was in diesen Fällen abnorm 
und was normal ist, geht sowohl aus den statistischen Befunden als 
auch aus der Verwandtschaft hervor. 

Meines Erachtens ist es grundsätzlich falsch, einem Merkmale des- 
wegen seine phylogenetische Bedingtheit abzusprechen, weil es durch 
äußere Umstände verändert werden kann. Im übrigen sind die Fälle, 
wo unter zweikernigen Pollenkörnern vereinzelt dreikernige auftreten, 
sicherlich sehr selten. In den vielen Präparaten, die ich gesehen habe, 
fand ich nur bei einer Epimedium-Art vereinzelt Pollenkörner, deren 
generativer Kern sich geteilt hatte, außerdem aber auch solche, die 
einen ziemlich langen Pollenschlauch gebildet hatten. Die dreikernigen 
Pollenkörner sind also bei diesem Epimedium deutlich als eine vorzeitig 
eingetretene Pollenkeimung und nicht als eine Abänderung im Bau des 
männlichen Gametophyten aufzufassen, dem systematische Bedeutung 
zuzuschreiben ist; gleiches dürfte auch bei den früher angeführten 
Fällen gelten. 

Größere Beachtung verdient jedoch ein anderes von PODDUBNAJA- 
ARNOLDI betontes Bedenken. Sie sagt: ,, Wir kennen ja wohl Ordnungen 
(z. B. die Helobiae), deren Familien, Gattungen und Arten denselben 
Typus des männlichen Gametophyten aufweisen. Es liegen uns aber 
auch andere vor (Rhoeadales, Tubiflorae), wo in denselben Familien, 
Gattungen und Arten verschiedene Typen auftreten.‘ 

Wenn wir an die Erörterung dieser Bedenken herantreten, müssen 
wir vor allem den Standpunkt betonen, daß nur bei einer kritischen 
Einstellung gegenüber dem gegenwärtigen Stande der Systematik die 
Bedeutung irgendwelcher Merkmale richtig eingeschätzt werden kann. 
Wir müssen uns aber auch klar darüber sein, welche Anforderungen 
wir an ein Merkmal stellen können, das wir als systematisch bedeutsam 
oder wichtig bezeichnen. PoppuBNAJA-ARNOLDI hält die Merkmale der 
Drei- und Zweikernigkeit für unverläßlich. Da müssen wir aber doch 
die Frage stellen, ob wir innerhalb der Angiospermen irgendein ,,ver- 
läßliches‘‘ Merkmal finden können. Solche Merkmale wie die Zahl der 
Integumente, die Beschaffenheit des Nuzellus, die Art der Endosperm- 
entwicklung sind gewiß wichtig, aber es gibt Gegenden im System, wo 
sie an Bedeutung verlieren; genau das gleiche gilt doch auch für die 
Blüten- und vegetativen Merkmale der Angiospermen überhaupt. Es 
gibt eben überhaupt kein Merkmal, das für sich allein unter allen Um- 
ständen geltend und führend wäre. 
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Ich glaube nun, daB die Merkmale, die uns die Zahl der Kerne im 
Pollenkorn bietet, nicht besser, aber auch nicht schlechter sind als der 
Bau der Samenanlage, die Teilungsweise der Pollenmutterzelle, die 
Endospermbildung, die Zahl der Blütenblätter und Staubgefäße, die 
Lage des Fruchtknotens usw. 

Die bisherigen Erfahrungen verschiedener Forscher und die hier 
zusammengestellten eigenen Befunde geben uns wohl die Berechtigung 
zu der Behauptung, daB im allgemeinen die Zahl der Kerne im reifen 
Pollenkorne innerhalb einer Familie dieselbe ist. Es sei diesbeziiglich 
auf die Betulaceae, die Umbelliferae, die Papilionaceae, die Boraginaceae- 
Boraginoideae, die Campanulaceae, die Compositae, die meisten Familien 
der Helobiae, die Gramineae u. a. verwiesen, wo entweder nur zwei- 
kernige oder nur dreikernige Pollenkérner festgestellt worden sind. Zum 
Teile reicht die Verbreitung dieser Merkmale über den Bereich der 
Familie hinaus. So finden wir innerhalb der ganzen Centrospermae, 
einer Reihe, die sicherlich vom Standpunkt des natiirlichen Systemes 
als einwandfrei angesehen werden muB, dreikernige Pollenkérner; eine 
vereinzelte gegenteilige Angabe in der Literatur diirfte kaum der Nach- 
prüfung standhalten. 

Andererseits kennen wir Pflanzengruppen, die allgemein jetzt als 
Familien betrachtet werden, in denen gewisse Formen durch zwei., 
andere durch dreikernige Pollenkörner ausgezeichnet sind. In dem von 
mir untersuchten Materiale zeigen vor allem die Rutaceae, die Rubiaceae 
und die Labiatae unter ihren Gattungen verschiedenartigen Pollen. 

Meiner Ansicht nach spricht das Vorkommen von zwei- und drei- 
kernigen Pollen innerhalb dieser Familien nicht gegen die im früheren 
niedergelegte Auffassung von der systematischen Bedeutung dieser Merk- 
male. Wenn wir mit SCHÜRHOFF annehmen, daß Zweikernigkeit der 
Pollenkörner ursprünglicher sei als Dreikernigkeit, so bedeutet dies, 
daß im Verlaufe der Stammesgeschichte — wohl in verschiedenen Ent- 
wicklungslinien unabhängig — die Dreikernigkeit aus der Zweikernigkeit 
entstanden ist. In der Phylogenie haben sich also diese Merkmale in 
engstem Verwandtschaftskreise berührt. Dieser Entwicklungsvorgang 
ist wohl auch heute noch nicht abgeschlossen, und wir dürfen daher 
erwarten oder es doch für möglich halten, daß sich auch heute noch in 
der einen oder anderen Familie dieser Entwicklungsvorgang abspielt, 
dessen Ergebnis in der großen Mehrzahl der heute existierenden Familien 
schon längst festgelegt ist. 

Wenn diese Auffassung richtig ist, dürfte es von Interesse sein, solche 
Familien, innerhalb derer zwei- und dreikernige Pollenkörner auftreten, 
einer gründlichen, auf möglichst viele Gattungen sich ausdehnenden 
Durchforschung zu unterziehen. Es dürfte sich zeigen, daß Zweikernig- 
keit und Dreikernigkeit nicht regellos auftreten, daß also ‚„zweikernige‘“ 
und „dreikernige‘‘ Gattungen Formenkreisen angehören, die unter- 
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einander auch durch Merkmale ganz anderer Art verbunden sind und 
dadurch ihre nähere Verwandtschaft bekunden. 

Für diese Fragestellung reichen unsere Befunde nicht aus, es sollen 
solche Familien mit verschiedenen Typen von Pollenkörnern weiterhin 
genauer untersucht werden !. 


Zusammenfassung. 

1. Es wurden reife Pollenkörner von 143 Arten der Angiospermen, 
die 134 Gattungen und 60 Familien angehören, auf ihre Zusammen- 
setzung hin untersucht. 

2. Bei 93 Gattungen wurden zweikernige, bei 41 dreikernige Pollen- 
körner gefunden. 

3. Bei der großen Mehrzahl der zweikernigen Pollenkörner ließ sich 
einwandfrei das Vorhandensein einer generativen Zelle nachweisen. 
Ebenso ließ sich bei der größeren Zahl der dreikernigen Pollenkörner 
eine deutlich begrenzte Plasmazone um die Spermakerne herum erkennen. 

4. Die Erörterung, inwieweit die Zahl der Kerne im reifen Pollenkorn 
als systematisch bedeutsames Merkmal gelten kann, führte zu folgenden 
Ergebnissen: 

a) Innerhalb einer Art und einer Gattung ist die Zahl der Kerne im 
Pollenkorn konstant. Abweichungen sind auf abnorme Erscheinungen, 
insbesondere auf vorzeitige Keimung zweikerniger Pollenkörner zurück- 
zuführen. 

b) Darüber hinaus ist aber auch in vielen Familien (z. B. Papilionaceae, 
Umbelliferae, Scrophulariaceae) die Zahl der Kerne im reifen Pollenkorn 
fixiert. 

c) Es gibt aber auch Familien, in denen gewisse Gattungen zwei- 
und andere dreikernige Pollenkörner besitzen, und diese sind von beson- 
derem Interesse. Wir können in dieser Hinsicht zwei Möglichkeiten 
unterscheiden: 

a) Die Verschiedenheit der Pollenkörner weist auf die polyphyletische 
Entstehung dieser Familie hin. So zeigt unter den Boraginaceae die 
Unterfamilie der Heliotropioideae außer der Zweikernigkeit auch eine 
Reihe anderer Merkmale, die sie von den ,,dreikernigen“ Boraginoideae 
unterscheiden und dafür sprechen, sie im Sinne von SVENSSON als eigene 
Familie (Heliotropiaceae) abzutrennen. 

B) Es gibt aber auch anscheinend vollkommen einheitliche Familien, 
innerhalb welcher — wie es scheint — der Übergang von der Zwei- zur 
Dreikernigkeit in der Gegenwart noch nicht abgeschlossen ist. 

d) Die Zahl der Kerne im Pollenkorn ist zum Teile für systematische 
Gruppen, die wesentlich größer als Familien sind, kennzeichnend. 


1 Augenblicklich werden die Labiatae durch Frl. Joserin£ LEITNer hier näher 
untersucht. 
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(Eingegangen am 25. Oktober 1937.) 


I. Einleitung. 

Bei den Tubiflores sind schon verhältnismäßig zahlreiche Unter- 
suchungen über den männlichen Gametophyten angestellt worden, die 
dazu berechtigen, das Vorkommen von generativen Zellen und Sperma- 
zellen innerhalb dieser Reihe zu verallgemeinern (STRASBURGER 1884: 
RupENKO 1929, 1930, 1933; Finn und RupEnko 1930; SARANA 1934, 
angef. bei Finn 1935a; Finn 1935b). Ja, wir dürfen wohl nach allen 
Untersuchungen der letzten Jahre noch weiter gehen und vermuten, 
daß den Angiospermen ganz allgemein der Besitz von generativen und 
Spermazellen (Finn 1935a, b; WuLrr und ManesHwanri 1937) zukommt; 
was die letzteren angeht, allerdings vor allem mit der Einschränkung, 
daß ihr Plasma stets im Embryosack verlorenzugehen scheint. Immerhin 
kann es nur wünschenswert sein, für die obige Vermutung durch weitere 
Untersuchungen immer mehr bestätigende Aussagen zusammenzutragen. 
Wenn noch kürzlich KüuLweın (1937) für die Angiospermen in zu- 
sammenfassender Weise sagt (S. 67): „Charakteristisch gegenüber den 
Verhältnissen bei den Gymnospermen ist ... außerdem das Auftreten 
nackter Spermakerne statt Spermazellen im Pollenschlauch‘“, so zeigt 
schon dieses eine Beispiel, wie nötig es ist, immer wieder nachdrücklichst 
zu betonen, daß für zahlreiche Arten einwandfrei Spermazellen im 
Pollenschlauch nachgewiesen und bei einigen Arten sogar noch im 
Embryosack gefunden sind, wo allerdings keine Anzeichen für die Teil- 
nahme ihres Plasmas an der Befruchtung ersichtlich waren. 

Doch abgesehen von der Frage nach dem Vorhandensein des genera- 
tiven Plasmas, zu der sich unbedingt auch die nach seiner Struktur 
gesellt, bietet eine Untersuchung des männlichen Gametophyten der 
Angiospermen eine Fülle von Problemen, so über das Vorhandensein 
und die Bedeutung des vegetativen Kernes, über den Verlauf der Teilung 
des generativen Kernes, über die Bewegung der generativen Zelle und 
andere mehr. Einige von diesen seien in den folgenden Ausführungen 
an Hand unserer Beobachtungen kurz gestreift. 

1 Der letztgenannte Verfasser, der im Sommer 1937 für einige Zeit im Botanischen 
Institut in Kiel freundliche Aufnahme fand, möchte die Gelegenheit benutzen, 


um Herrn Professor TiscHLER für seine liebenswürdige Gastfreundschaft und die 
Überlassung eines Arbeitsplatzes auch an dieser Stelle zu danken. 
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II. Methodik. 

Die Pollenschläuche wurden ausschlieBlich in Kulturen, die nach 
PFEIFFER fixiert und nach HEIDENHAIN gefärbt waren, untersucht. Als 
Kulturmedium diente ein 15%iger Zuckeragar (1% Agar-Agar und 15% 
Rohrzucker in destilliertem Wasser), auf dem die Pollenschläuche in einer 
feuchten Kammer bei Zimmertemperatur (18—20°C) gezogen wurden. 
Ausführliche Einzelheiten über dieses Kulturverfahren sind bei Trax- 
KOWSKY (1931), WuLrr (1934) und MAHEsHwARI und WuLrr (1937) 
nachzulesen. — Sämtliche Aufnahmen wurden mit der HEGNER-Kamera 
auf Acra-Kontrastplatten gemacht; als Optik wurden ein Zeıss-Apo- 
chromat 120, Apertur 1,3 und ein WınkeL-Zeıss-Photookular 12x 
benutzt. In allen Fällen ist die Wiedergabe im Druck etwa 1400fach. 


II. Das reife Pollenkorn, seine Keimung und das Verhalten 
des vegetativen Kernes. 


Das reife, fast kugelrunde Pollenkorn von Nemophila insignis BENTH. 
ist zweizellig: Es enthält ziemlich zentral gelegen die ellipsoidische 
bis spindelförmige generative Zelle und etwas seitlich daneben den 
vegetativen Kern, wie STRASBURGER (1884) es auch schon für Nemophila 
maculata BENTH. beschrieb. Der vegetative Kern ist sowohl bei Färbung 
mit Karminessigsäure als auch mit Hämatoxylin gut sichtbar. Er hat 
bei Nemophila insignis nicht die häufig beschriebene gelappte, amöboide 
Gestalt [,,Handschuhform“ Hartics (1866)], sondern ist in der Regel 
ein langer, schwach spiralig aufgerollter, hin und her gebogener Körper. 
Ein Nucleolus konnte nicht mit Sicherheit festgestellt werden und scheint 
auch von STRASBURGER (1884), nach seinen Zeichnungen zu urteilen, 
bei Nemophila maculata nicht gefunden zu sein. Es sind meistens mehrere 
stark gefärbte ‚Knoten‘ wahrnehmbar; ob sie Trümmer des Nucleolus 
sind oder Chromatinteile, kann, da keine Nuclealreaktion vorgenommen 
wurde, nicht entschieden werden. 

Das Wachstum des Pollenschlauches setzt meistens schon kurze 
Zeit nach der Aussaat auf dem Agar ein; nach etwa 2—6 Stunden ist 
in der Regel die maximale Länge, welche die Pollenschläuche in den 
Kulturen überhaupt zeigen, fast ganz erreicht: Der weitere Zuwachs, 
selbst bei tagelanger Kultur, ist dann nur noch äußerst gering. In 
Kulturen, die 6 Stunden nach der Aussaat fixiert wurden, sahen wir 
annähernd 100%ige Keimung, aber zahlreiche verschiedene Stadien: 
Zum Teil waren die Kerne noch im Korn oder erst einer von ihnen im 
Schlauch, daneben fanden sich aber auch schon Teilungsphasen des 
generativen Kernes. Diese Verschiedenheiten, die offenbar in ungleich- 
mäßiger Keimung der Pollenkörner und ungleichmäßigem Wachstum der 
-schlauche ihre Ursache haben, dürften auf ungünstige Kulturverhält- 
nisse deuten: trotz aller aufgewandten Mühe gelang es uns aber nicht, 
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bessere Bedingungen ausfindig zu machen (s. unten). Immerhin wuchsen 
die Pollenschläuche durchweg sehr geradlinig, und nur in ganz seltenen 
Fällen rollten sie sich völlig spiralig ein, um schließlich zu platzen. Im 
übrigen wurde auch bei den gerade gewachsenen Schläuchen ein Platzen 
der Spitze nicht selten bemerkt. 

Bei der Keimung der Pollenkörner wandert der vegetative Kern 
in der Regel als erster in den Schlauch ein, sobald dieser eine gewisse 
Länge erreicht hat. Der vegetative Kern ist im Schlauch in den meisten 
Fällen als ein langausgezogener fadenförmiger Körper, in dem nur hier 
und da knotenartige Verdickungen sichtbar sind, zu finden (Abb. 1). 
In kürzeren Pollenschläuchen, deren Länge etwa 6—8mal so groß wie 
der Korndurchmesser war, nahm er bisweilen die ganze Länge vom 
Korn bis zur Schlauchspitze ein. In solchen Fällen, wo der vegetative 

Kern ganz dünn fadenförmig ist, 

kann er natürlich leicht übersehen 
| werden, um so mehr, als er sich nur 
wenig stärker als das Plasma färbt. 

Auf jeden Fall ist bei der Differen- : 

zierung groBe Vorsicht am Platze: 

Abb. 1. Pollenschlauch von Nemophila in. 18 Schlauchplasma und sein Kern 


= ao re nn = mers verlieren die Farbe sehr schnell, 
{ern langgest . Ze! t * . 
2. ng ae ehr während der generative Kern noch 


ungefärbtem Plasma und Restitutionskern. 
lange deutlich sichtbar bleibt. In 


solchen überdifferenzierten Präparaten könnte man leicht zu dem Fehl- 
schluß kommen, daß der vegetative Kern ‚‚degeneriert‘‘ und der generative 
allein übriggeblieben sei. Doch fanden wir bei geeigneter Färbung den 
vegetativen Kern noch in unseren ältesten, 72 Stunden nach der Aus- 
saat fixierten Kulturen, und zwar ohne daß an ihm, verglichen mit 1- bis 
6stündigen Kulturen, irgendwelche sichtbaren Veränderungen vor sich 
gegangen wären, von denen aus man auf eine allmähliche Degeneration 
während des Pollenschlauchwachstums hätte schließen können. Wenn 
STRASBURGER (1884, Abb. 34—36) dagegen von einem Verschwinden 
des vegetativen Kernes bei Nemophila maculata berichtet, so ist die An- 
nahme nicht von der Hand zu weisen, daß seine Methodik (Färbung mit 
Jodgrün-Essigsäure) ihn irreführte. 

Es wurde schon gesagt, daß der vegetative Kern gewöhnlich als 
erster das Pollenkorn verläßt; recht häufig fand sich in unseren 
Kulturen aber auch der Fall, daß die generative Zelle zuerst in den 
Schlauch einwanderte. Schließlich waren auch diejenigen Fälle nicht 
selten, in denen der vegetative Kern und die generative Zelle neben- 
einander im Schlauch lagen; da wir niemals beobachteten, daß sie 
gleichzeitig das Korn verließen, dürfte diese Lage wohl so zu erklären 
sein, daß der vegetative Kern die generative Zelle hier überholt hat 
(s. auch WuLrr 1934, S. 19). 
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IV. Struktur und Teilung der generativen Zelle. 
Bildung eines Restitutionskernes. 

Besonders interessant war die nähere Untersuchung der generativen 
Zelle. Schon im Pollenkorn kann man nach Hämatoxylinfärbung haufig 
um den generativen Kern herum einen hellen Hof wahrnehmen, und 
ohne einen Vergleich mit den Pollenschläuchen wäre leicht der Schluß 
môglich, daB wir es mit einem Fixierungsartefakt zu tun hatten. Doch 
zeigt sich bei der Untersuchung der Pollenschläuche vollkommen eindeutig, 
daß das generative Plasma von Nemophila insignis wieder einen Fall 
des schon häufiger beschriebenen (vgl. WuLFF 1934) unfärbbaren oder 
hyalinen Plasmas repräsentiert: Denn der feststellbare helle Raum 
umgibt den ellipsoidischen Kern an den Seiten in diinner Schicht und 
ist am Vorder- und Hinterende kegel- bis kappenférmig gestaltet, wie 
es auch in den Abb. 1 und 2 deutlich zum Ausdruck kommt. Diese 
charakteristische Verteilung des 
hellen Raumes spricht aber wohl 


unbedingt dafiir, daB es sich Vs 

wirklich um generatives Plasma ne 
handelt; wäre er nämlich infolge 

der Fixierung entstanden, so 

müßte man ihn eher um den Kern Abb. 2. Pollenschlauch von Nemophila insignis 
herum nach allen Seiten gleich- eg ous a 
mäßig ausgebildet erwarten. 

Kurz erwähnt sei, daß in dem generativen Plasma von Nemophila 
insignis, ebenso wie bei allen anderen bisher daraufhin untersuchten 
Dicotylen, ein Vakuom nicht vorhanden ist, denn bei der üblichen 
Behandlung mit Neutralrot bleibt die generative Zelle ungefärbt. 

Es ist selbstverständlich, daß das helle generative Plasma, sobald 
es von einer dieken Schicht gefärbten vegetativen Plasmas im Schlauch 
oder Korn überlagert ist, bisweilen nicht einwandfrei zu erkennen ist. 
Besonders gut sichtbar war die generative Zelle aber oft in dem entleerten 
Inhalt geplatzter Pollenschläuche. Der eine von uns beobachtete schon 
an anderen Arten [/mpatiens, Hippeastrum (Wvurr 1934)] eine Erschei- 
nung, die damals nicht beschrieben wurde, sich nun aber bei Nemophila 
so ausgeprägt fand, daß doch besonders darauf hingewiesen werden soll. 
Der entleerte Pollenschlauchinhalt umgibt die geplatzte Spitze des 
Schlauches in der Regel birnenförmig. Der vegetative Kern wurde 
immer irgendwo mitten in der ausgeflossenen Plasmamasse gefunden, 
die generative Zelle entweder auch dort, am häufigsten aber an der 
Oberfläche des herausgetretenen vegetativen Plasmas (dabei oft aus 
ihm herausragend und hantelförmig eingeschnürt) oder nicht selten 
schließlich völlig aus dem Schlauchplasma herausgelöst und ein kurzes 
Stück von ihm entfernt pollenkornwärts außen auf dem Schlauch 


(Abb. 3). 
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Ist schon das unterschiedliche Verhalten der generativen Zelle und 
des vegetativen Kernes recht bemerkenswert, so ist die Frage, wie die 
Ortsveränderung der generativen Zelle in diesem Falle zustande kommt. 
von ganz besonderem Interesse. Eine denkbare Méglichkeit mu8 von 
vornherein ausscheiden, nämlich, daB die generative Zelle durch den im 
Pollenschlauch herrschenden Druck aus dem vegetativen Plasma heraus- 
geschleudert wird; denn dann müßte man sie, anstatt dem Pollenkorn 
genähert, gerade in der entgegengesetzten Richtung finden. Ihre drei 
oben genannten Lagemôglichkeiten diirften demnach wohl in derselben 
Reihenfolge, wie sie erwähnt sind, auch zeitlich aufeinanderfolgen. 
Eine positive Aussage, auf Grund welcher äuBeren Einwirkungen oder 
eigenen Kräfte die generative Zelle schlieBlich auBerhalb des vegetativen 
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Abb. 3. Pollenschlauch von Nemophila insignis, an der Spitze (links) geplatzt. Die gene- 
rative Zelle völlig aus dem vegetativen Plasma heraı zelöst und in Richtung auf das 
Pollenkorn zu auf dem Pollenschlauch befindlich. 


Plasmas auf dem Pollenschlauch sichtbar wird, ist zur Zeit kaum zu 
machen. Man könnte an verschiedene Möglichkeiten denken, so an 
Unterschiede in der elektrischen Ladung der generativen Zelle und des 
vegetativen Plasmas, an besondere Oberflächenspannungsverhältnisse des 
vegetativen Plasmas, an Strömungen auf der Agaroberfläche usw., was 
aber alles noch näherer Untersuchung bediirfte. Will man schließlich, 
wie der eine von uns (WULFF 1934), der generativen Zelle überhaupt die 
Fähigkeit einer Eigenbeweglichkeit zuschreiben, so könnte man auch die 
Möglichkeit in Betracht ziehen, daß die überlebende generative Zelle 
sich aktiv aus dem absterbenden, gerinnenden vegetativen Plasma 
herausbewegt habe. Doch möchten wir ausdrücklich betonen, daß wir 
die geschilderten Lageveränderungen nicht als Beweis einer Eigen- 
beweglichkeit der generativen Zelle ansehen, sondern nur darauf hin- 
weisen, daß die Annahme einer Eigenbeweglichkeit sehr wohl eine Er- 
klärungsmöglichkeit für die verschiedenen beobachteten Lagen darstellt. 

Umgeben von dem ungefärbten Plasma verläßt der generative Kern 
das Pollenkorn in einem frühen Prophasestadium, in dem der Nucleolus 
nicht mehr aufzufinden ist (Abb. 2). Teilungsstadien, in denen die 
einzelnen Chromosomen sichtbar sind, fanden wir in den 6 Stunden 
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nach Aussaat fixierten Kulturen in gréBerer Anzahl. In der Prometa- 
phase sind die einzelnen Chromosomen verhältnismäBig gut zu unter- 
scheiden (Abb. 4), wenn es uns auch nicht gelang, die Chromosomenzahl 
völlig einwandfrei zu ermitteln!. Der Kernraum erscheint gegenüber 
der Prophase merklich vergrößert, Spindelfasern sind nicht vorhanden. 
Metaphasen, die bei Nemophila, nach den räumlichen Verhältnissen 
im Pollenschlauch zu urteilen, in Form einer ‚„Pseudoäquatorialplatte‘“ 
(Wuurr 1935; WuLFF und MAHESHWwARI 1937) mit quer zur Schlauch- 
richtung liegenden Chromosomen hätten erwartet werden können, 
haben wir nicht zu Gesicht bekommen. Hin- 
gegen fanden wir eine Anzahl von frühen 
und mittleren Anaphasen (Abb. 5), die = 
durch die vermehrte Chromosomenzahl ohne oh. 
weiteres von den Prometaphasen zu unter- 
scheiden waren. Niemals aber sahen wir 
spite Anaphasen oder gar Telophasen, in nn nenn 
denen die Tochterchromosomensätze deutlich insignis. 
getrennt gewesen wären. Von ganz verein- 
zelten Fällen abgesehen, die wir so deuten möchten, daß hier die Teilung 
der generativen Zelle in die Spermazellen schon — wie es ja auch für 
andere Arten gelegentlich beschrieben ist — 
ausnahmsweise im Pollenkorn erfolgt war, 
fanden wir auch niemals Spermazellen im = 
Pollenschlauch. Nach dem Aussehen der | 4 
Anaphase zu schlieBen, kommt es in den 
Kulturen nicht zu einer Bildung von Sperma- 
zellen, sondern zu einer frühzeitigen Rück- A, ete MS Res 
bildung der Tochterchromosomen und zur Die Teilung der Chromosomen 
Bildung eines Restitutionskernes. Während nn Tigges En 
die Prophasekerne sich durch ein sehr auf- 
gelockertes Chromatingeriist auszeichnen, sind diese Restitutionskerne, 
namentlich in den älteren Kulturen, äußerst stark kontrahiert und er- 
scheinen homogen gefarbt und kugelig oder ellipsoidisch gestaltet (Abb. 1). 
Nach den embryologischen Untersuchungen Svenssons (1925), in 
denen die Entwicklung des Embryos und des Endosperms sehr ein- 
gehend beschrieben werden, dürfte aber kaum ein Zweifel daran möglich 
sein, daß tatsächlich bei Nemophila insignis eine doppelte Befruchtung 
stattfindet; Svensson selbst schreibt darüber (S. 25): „Die Hydro- 
phyllaceen dürften keine geeigneten Objekte für das Studium der feineren 
Einzelheiten bei der Befruchtung sein. Ich halte es indes für sehr wahr- 
scheinlich, daß eine sogenannte Doppelbefruchtung stattfindet“. Auch 
hatten die Pflanzen im Botanischen Garten in Kiel, denen wir die 





1 Nach den Untersuchungen von CHITTENDEN (1928) und SuerurA (1928) 
ist die Haploidzahl 9. 
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Pollenkörner für unsere Versuche entnahmen, wohlausgebildete Samen- 
kapseln, in denen zahlreiche Samen vorhanden waren. Wir halten es daher 
für berechtigt, wenn wir das Ausbleiben der Spermazellenbildung als eine 
Folge ungünstiger Pollenschlauchkultur ansehen. Wir versuchten jedoch 
vergeblich, bessere Kulturbedingungen zu schaffen: Veränderungen der 
Zuckerkonzentrationen, der Temperatur und der Feuchtigkeit waren 
ebenso wie der Ersatz des Agars durch Gelatine und des destillierten 
Wassers durch Leitungswasser ohne Erfolg. Hier sei auch noch auf die 
Untersuchungen von FINN und RUDENKO (1930) verwiesen, nach denen 
sich bei einigen Orobanchaceen in den Kulturen im Gegensatz zu dem 
Verhalten im Griffel der eine Spermakern langsamer ausbildet als der 
zweite. Es ist denkbar, daß dieselben Einflüsse, die hier nur eine Ver- 
zögerung der Spermakernbildung bewirken, sie bei Nemophila insignis 
ganz unterbinden. 

Nach allem erscheint es uns notwendig, die hier geschilderten Vor- 
gänge bei der Teilung des generativen Kernes an Längsschnitten von 
Griffeln nachzuuntersuchen !; wir möchten mit Rücksicht auf die embryo- 
logischen Befunde schon jetzt die Vermutung aussprechen, daß es im 
Griffel nicht zur Bildung eines Restitutionskernes kommt, sondern daß 
die Teilung der generativen Zelle dort mit der Erzeugung von zwei 
Spermazellen abschließt. 

In diesem Zusammenhang sei jedoch noch eine andere Frage be- 
rührt: Wuurr (1934) äußerte — gestützt auf die Ergebnisse anderer 
Autoren (NAWASCHIN 1897, NAWASCHIN und Finn 1912, TscHERNOYAROW 
1926) — bereits die Ansicht, daß die Unfärbbarkeit des generativen 
Plasmas als eine Degenerationserscheinung aufzufassen sei, die seine 
Teilung unméglich macht. Die hier geschilderten Befunde wiirden 
durchaus fiir diese Ansicht sprechen; vielleicht diirften sich ungiinstige 
Kultureinfliisse so ausgewirkt haben, daB zunächst dieser merkwiirdige 
Zustand der Unfärbbarkeit des generativen Plasmas hervorgerufen wird, 
der seinerseits dann die Teilung des generativen Kernes verhindert ? 
Jedenfalls müßte bei der geplanten Nachuntersuchung besonderes Augen- 
merk auch auf die Struktur des generativen Plasmas gerichtet werden; 
es könnte sich dann vielleicht zeigen, daß die Kultureinflüsse auf das 
Verhalten der generativen Zelle doch nicht so gering sind, wie früher 
angenommen wurde (Finn und RUDENKO 1930, WuLrr 1934). 


Zusammenfassung. 
Es wurden Pollenschläuche von Nemophila insignis untersucht, die 
auf 15%igem Zuckeragar gewachsen waren. 
Der vegetative Kern war bei geeigneter Färbung stets sichtbar, 
und zwar meistens als ein sehr lang ausgezogener, fadenförmiger Körper. 


1 Der eine von uns (T. S. RAGHAVAN) hat bereits diese Nachuntersuchung in 


Angriff genommen. 
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Auch nach 72stiindiger Kulturdauer waren Degenerationserscheinungen 
an ihm nicht zu bemerken. 

Der generative Kern liegt in einer spindelförmigen oder ellipsoidischen 
Zelle, deren Plasma mit Hamatoxylin nicht gefarbt wird. 

Die Teilung des generativen Kernes verläuft unregelmäßig: Es tritt 
wohl eine Teilung der Chromosomen ein, aber die Tochterchromosomen 
verteilen sich nicht auf zwei Pole, so daß es zur Bildung eines Restitutions- 


kernes kommt. 
Es wird die Annahme gemacht, daß diese Restitutionskernbildung 
eine Folge ungünstiger Kulturerscheinungen ist. 
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DER THALLUSBAU VON ENTEROMORPHA PERCURSA AG. 
(= DIPLONEMA PERCURSUM KJELLM.). 


Von 
WALTER HÜLSBRUCH. 






















Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. November 1937.) 
In meinem Material (zahlreiche Proben 1931—1937 aus einem salzigen 


Graben nördlich von der ‚Langen Saline in Unna- Königsborn/W est- 
falen, einige Proben auch von der Saline Werl/ Westfalen) war der Thallus 














im Normalfall stets bandartig-zweireihig (Abb. la) vom Querschnitts- 
bild der Abb. 1b. Gewöhnlich teilen sich nebeneinander liegende Zellen 
gleichzeitig; die seitlichen Krümmungen der meist wirr verschlungenen 
Thalli kommen dabei 
vorwiegend durch ver- 
schieden starke Strek- 
kung einander entspre- 
chender Zellen der bei- 
den Reihen zustande. 
Streckenweise Bildung 
von drei Zellreihen oder 
sonstige ganz unregel- 
mäßige Zellanordnungen 
(Abb. 2a, b), oft mit 
stark verdickten Mem- 
branen, kommen als 
offensichtliche Abnormi- 
täten vor, und zwar be- 
sonders an solchen Stellen, die dicht mit Epiphyten bewachsen sind, 
oder die starke Kalkkrusten tragen. Verzweigungen (Abb. 2b, c) sind 
selten und treten anscheinend nur in Substratnähe auf. 

Besonderes Interesse verdient die Zellteilung bzw. -streckung: Dabei 
werden haufig die alten Membranen zerrissen und auseinandergeschoben. 
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Ihre Reste sind dann als oft sehr auffällige, doppel-H-stiickartige Man- 
schetten zu erkennen (Abb. 1a*, 4a, b); eine Erscheinung, die in ähnlicher 
Weise bei verschiedenen einreihigen Fadenalgen vorkommt, die aber bei 
gewebebildenden Pflanzen meines Wissens bisher nicht beobachtet wurde. 
Der H-stückbildung bei Tribonema 
oder Microspora entsprechende Sta- 
dien in der Wandbildung der jungen 
Zellen konnten trotz besonders hier- 
auf gerichteten Augenmerks nicht 
gefunden werden. Mit größter Wahr- 
scheinlichkeit sind die Zellen all- 
seits gleichartig behäutet. Allerdings 
reißen beim Zerzupfen die Thalli 
ganz vorwiegend nicht an den Zell- 
grenzen, sondern in der Zellmitte, 
wie das starke Vorherrschen von 
Thallusenden nach Abb. 4a—c in 
zerzupftem Material zeigt. Ob bei der Zellstreckung die Sprengung 
der alten Membranen lediglich an den freien Außenseiten der Zellen 
erfolgt, während in der gemeinsamen Trennwand der beiden Zellreihen 
nur eine Dehnung der alten Membranschichten stattfindet (Schema 
Abb. 3a; alte Schichten dicht schraf- 
fiert), oder ob die alte Membran der 


beiden nebeneinander liegenden, in / 1 
Teilung begriffenen Zellen ringsum 

(also auch in der gemeinsamen Mittel- 

wand) durchreißt und somit die beiden ry 

Zellreihen in der Mittelwand nur mit- 

einander verklebt sind (im Schema 

Abb. 3b durch die punktierte Linie 

angedeutet), konnte nicht sicher ent- 

schieden werden, da weder durch | 





Abb. 3. 





Quellungs- und Färbemittel, noch d e f 
durch Erzeugung von Ag- und Fe- Abb. 4. 


Niederschlägen in den Membranen 

deutliche Schichtungen nachgewiesen werden konnten. Einen Anhalts- 
punkt bietet aber vielleicht die Beobachtung, daß nach Behandlung 
mit SCHWEITZERs Reagenz die beiden Zellreihen sich leicht auseinander- 
spalten lassen. Nicht immer ist die auffällige „„Manschetten“-bildung 


vorhanden. Am reichlichsten tritt sie auf, wenn nach einer Ruhezeit 


die Enteromorpha-Vegetation in dem betreffenden Gewässer neu beginnt. 
Häufig finden sich auch ganz glatte Thalli entsprechend der Abbildung 
bei Lakowrrz. An den Zellgrenzen stark eingekerbte Thalli ähnlich der 
bei HEERING wiedergegebenen Abbildung treten ebenfalls auf (meist ist 
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in diesem Zustand der Zellinhalt stark degeneriert). Die beiden letzt- 
genannten Ausbildungsweisen des Thallus erinnern äuBerlich ganz an die 
Gewebe höherer Pflanzen (in einfachster Form) und lassen dadurch die 
Enteromorpha percursa besonders interessant erscheinen. Das — wenig- 
stens zeitweise — Auftreten der ,,Manschetten“ zeigt aber eindeutig, daß 
im Thallus unserer Art ein von den Geweben höherer Pflanzen ganz ver- 
schiedenes Gebilde vorliegt. 
Hinsichtlich der stofflichen Zusammensetzung der Membranen ließ 
sich folgendes ermitteln: Chlorzinkjod färbt blauviolett. 
] Jodjodkali bräunlich. Rutheniumrot ergibt starke Rot- 
färbung. Eine schichtenweise Sonderung von Zellulose 
A und Pektin ließ sich nicht beobachten; vielmehr war 
nur festzustellen, daß die Membran eine (nicht scharf 
abgesetzte) sowohl in bezug auf Zellulose als auf Pektin 
substanzreichere innere Zone und eine in bezug auf beide 
Stoffe substanzärmere äußere Zone erkennen läßt. 
Trotz eingehender Durchsuchung eines umfangreichen, 
im Verlauf mehrerer Jahre (1931—1937) gesammelten 
Materials und trotz längerer Beobachtung zahlreicher 
pB Rohkulturen habe ich nie einen Thallus gesehen, der 
einen Übergang in einen einreihigen Faden (bzw. um- 
gekehrt) gezeigt hätte. Ebenfalls habe ich nie die 
Bildung einzelliger oder einreihiger Dauer- oder Ver- 
mehrungsorgane beobachten oder künstlich herbeiführen 
können. Die Vermehrung der Art bzw. die Überdauerung 
ungünstiger Zeiten (der Standort trocknete mehrfach 
monatelang völlig aus!) scheint daher ganz überwiegend 
durch zweireihige Thallusstücke zu erfolgen. Auch eine 
Kultur, die dadurch erhalten wurde, daß Watten der 
Abb. 5. Enteromorpha allmählich an der Luft getrocknet, einige 
Wochen trocken aufbewahrt, dann zerrieben und mit 
Nährlösung angesetzt wurden, wies nur Thalli mit Enden gemäß 
Abb. 4a, b auf; in einem in Paraffinöl untersuchten Teil des zer- 
riebenen, trockenen Materials waren nur stark geschrumpfte zweireihige 
Thallusbruchstücke ohne besonderen Dauerorgancharakter zu finden. — 
Abb. 4 gibt die beobachteten Typen von Thallusenden wieder. Ein 
rhizoidartiges Auswachsen einzelner Zellen (Abb. 4g, 2c) kommt ge- 
legentlich vor. 
Daß aber trotz der soeben erwähnten negativen Befunde zeitweilig 
— wenn auch anscheinend sehr selten — einreihige Stadien der Thallus- 
entwicklung (wie sie auch in der Literatur angegeben werden) auftreten 
müssen, zeigt folgende Beobachtung: Man findet zuweilen Thalli, bei denen 
an einem Punkte oder auch an mehreren Stellen — meist an einer der 
H-stückartigen Manschetten — eine sprungweise Versetzung der Ebene 
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der Zweireihigkeit des Thallus um 90° auftritt, die nicht mit den stets vor- 
handenen allmählichen Torsionen des Thallus zu verwechseln ist. Abb. 5 
zeigt einen solchen Thallusteil: Bei oberflächlicher Betrachtung kénnte 
man in diesem Falle glauben, es grenzten hier zwei einreihige Abschnitte A 
und C an den zweireihigen Abschnitt B. Rollt man aber den Thallus 
um 90°, so erscheinen nunmehr A und C zweireihig und B einreihig. Der- 
artige Thalli können nur dadurch entstanden sein, daß in einem ein- 
reihigen Faden die Längsteilungen, welche zur Zweireihigkeit führten, in 
zwei benachbarten Zellen in senkrecht aufeinander stehenden Richtungen 
erfolgten. 


Zusammenfassung. 

Der nur aus zwei Zellreihen bestehende Thallus von E. percursa ist 
von Interesse als einer der einfachsten Fälle von Gewebebildung bei 
Pflanzen. Durch die mit der Zellteilung verbundene Sprengung der alten 
Membranen weicht diese Gewebebildung aber stark von der höherer 
Pflanzen ab. Die Vermehrung erfolgt vorwiegend vegetativ durch zwei- 
reihige Thallusbruchstücke; es werden aber Hinweise auf das Vorkommen 
einreihiger Stadien gegeben. 
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BEZIEHUNGEN ZWISCHEN CHROMOSOMENGROSSE 
UND VITALITAT INNERHALB DER GATTUNG DIANTHUS. 


Von 
HEINRICH ROHWEDER 
(Kiel). 


(Eingegangen am 15. November 1937.) 


MünrtzınG (1936) hat in seiner letzten umfassenden Arbeit zum Poly- 
ploiditätsproblem Stellung genommen. Er weist darauf hin, daß intra- 
spezifische Polyploide sich von ihren vermuteten Ursprungstypen 
niederen Polyploiditätsgrades durch Zunahme der Größenordnung 
gewisser Organe oder gar im Habitus unterscheiden. Er berichtet von 
4-Typen, die dicker und höher sind als die entsprechenden 2-Typen bei 
dunklerem Blattgrün, größeren Blüten, breiteren und längeren Blättern 
und größeren Samen. Jedoch nicht immer wirkt sich ein höherer Poly- 
ploiditätsgrad in der Betonung eines auffälligen Merkmals aus. Während 
gelegentlich kleinchromosomige Polyploide Gigaseigenschaften zeigen, 
gibt es kleinwüchsige Polyploide, bei denen zwischen der Zahl und Größe 
der Organe und der Zahl der Chromosomen keine Beziehungen zu bestehen 
scheinen. Wenn keine Korrelation zwischen dem Ausbildungsmodus 
der Organe und den Chromosomen angenommen werden kann, so soll 
nach Müntzıngs Annahme ein Optimum für das Anwachsen der Chromo- 
somen bestehen, jenseits dessen die Arten winziger und überhaupt weniger 
lebensfähig werden, um uns im Grenzfall als völlig lebensunfähig ‘ent- 
gegenzutreten. 

Dieser Ansicht Müntzınss pflichtet FAGERLIND (1937) bei. Er weist 
auf RANDoLPHs Zea 8 mays hin, der als wenig lebensfähiger Zwerg 
erscheint. Diese Tatsache kann er sich nur mit Hilfe der Theorie MünT- 
zıngs erklären. Andererseits hat v. WETTSTEIN mit der Zunahme des 
Polyploiditätsgrades eine Zunahme der Zellengröße und gleichzeitig 
eine Abnahme der Zellenzahl nachgewiesen, so daß hiermit das Gleich- 
bleiben der Körpergröße oder gar ihre Abnahme bei zunehmender Chromo- 
somenzahl einleuchtend erklärt werden kann. In anderen Fällen scheint 
dagegen die Zellengröße mit zunehmendem Polyploiditätsgrad ab-, die 
Zellenzahl dagegen zuzunehmen. So kann die Bedeutung der Polyploidie 
in positivem oder negativem Sinn in die Erscheinung treten. Auch 
scheinen innerhalb der Gattungen Grenzwerte zu bestehen, ober- und 
unterhalb von denen die Bedeutung der Polyploidie zu- oder abnimmt. 
Ferner weisen beide Forscher darauf hin, daß Chromosomen-Diminution 
oft Kernschrumpfung und Zellverkleinerung nach sich ziehe, so daß 
selbst im Fall höheren Polyploiditätsgrades Riesenwuchs nicht in die 
Erscheinung treten kann. Auch besonders große Chromosomen können 
als Ursache für Gigaswuchsformen angesehen werden, wie TISCHLER 
(1918) für Phragmites communis f. pseudodonax nachgewiesen hat. Ferner 
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findet FAGERLIND, daß die ChromosomengréBe fast gesetzmäßig mit dem 
Polyploiditätsgrad abnimmt, so daß die Gesamtmasse der Chromosomen 
durch Polyploidie nicht wesentlich erhöht wird. Damit müßte nach dem 
bisher Gesagten in vielen Fällen die Bedeutung der Polyploidie illusorisch 
werden, weil eine besondere Wirkung der Polyploidie zunächst auf Gen- 
anhäufung zurückgeführt werden muß. 

Da es sich in den beiden angeführten Arbeiten um groß angelegte 
Zusammenfassungen eigener Ergebnisse und solcher fremder Forscher 
handelt, so geht aus dem Gesagten deutlich hervor, daß Polyploidie. 
innerhalb der Gattungen, zum mindesten aber innerhalb der Familien, 
ganz verschiedenartig wirken kann. Es erscheint also notwendig, dies- 
bezügliche eindeutige Gesetzmäßigkeiten, die sich bei der cytologischen 
Untersuchung einer Pflanzengruppe ergeben haben, zur Sprache zu 
bringen. Weil ich bei der Behandlung der Gattung Dianthus (Rou- 
WEDER 1934) auf diese Dinge wenig Wert legte, die mir für das Gesamt- 
problem der Polyploidie jetzt wesentlich erscheinen, so möchte ich in den 
folgenden Ausführungen hierüber einige Worte sagen, welche die bereits 
veröffentlichten diesbezüglichen Gedankengänge ergänzen sollen. 

Seit 1927 habe ich 71 Arten der Gattung Dianthus in ihren natür- 
lichen Lebensgemeinschaften untersucht und Kerne sowie Chromo- 
somen der Spätdiakinesen messend miteinander verglichen. Dabei 
fand ich die bereits veröffentlichten Gesetzmäßigkeiten, die das Poly- 
ploiditätsproblem angehen. Diese sagen etwa aus, daß mit steigendem 
Polyploiditätsgrad das vegetative Wachstum zu- und das generative ab- 
nimmt. Die diploiden Nelken der Heiden und Hochgebirge sind zarte, 
empfindliche Pflanzen, die Kalk und andere Düngermittel des Menschen 
nicht vertragen. Die 6-Typen dagegen wachsen in jedem Boden wie 
Unkraut, lassen sich durch Ableger vermehren, bilden mächtige Rasen 
und Polster und verlängern ihre Blütezeit, wobei Blütenduft und Farbe 
der Petalen zunehmen. In der erwähnten Arbeit behandelte ich in diesem 
Zusammenhang lediglich die Polyploiden, weil mir der ihnen zukommende 
hohe Grad an Vitalität eben nur da aufgefallen war. Die Diploiden der 
einzelnen Gruppen, die durch die Zäsuren der Chromosomen-Kernraum- 
messung entstanden waren, hatte ich auf ihren Vitalitätsgrad nicht 
untersucht. Dies soll in den folgenden Zeilen nachgeholt werden. Es 
wird sich zeigen, daß schon mit der Größe der Einzelchromosomen und 
dem Chromosomen-Kernraumverhältnis die Vitalität der Arten der 
Gattung Dianthus zunimmt. 


I. Die Untersuchungsergebnisse der Gattung Dianthus, soweit sie den 
Zusammenhang zwischen Chromosomenmasse- oder Chromosomen- 
Kernraumverhältnis einerseits und Vitalität andererseits betreffen. 
Um den Vitalitätsgrad einer Art einigermaßen sicher bestimmen zu 

können, erscheint es erforderlich, sie nicht nur im Kulturversuch, sondern 
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vor allen Dingen in der freien Natur selbst zu beobachten. Darum habe 
ich in diesem Zusammenhang mit Vorzug die in der Provinz Schleswig- 
Holstein beheimateten Dianthi miteinander verglichen, weil ich ihre 
Standorte von Kiel aus leicht aufsuchen konnte. Damit erreichte ich, 
daß ich vor allen Dingen solche Arten miteinander verglich, die auf 
gleicher geographischer Breite zwischen Ostsee und Nordsee etwa den 
gleichen klimatischen Bedingungen ausgesetzt sind. 


1. Dianthus Armeria L. 

Die Art gilt wegen des vorliegenden Herbarmaterials als heimische 
Art der Provinz Schleswig-Holstein und hat in TiSCHLERs Arbeit von 
1935 unter Nr. 114 Platz gefunden. Sie ist hier allerdings mit einem 
Ausrufungszeichen versehen worden, wodurch zum Ausdruck gebracht 
werden soll, daß sie in der Provinz wohl noch nicht bodenständig geworden 
ist. Ich möchte dem hinzufügen, daß ich sie in den 10 Jahren, die ich 
mich um die Caryophyllaceen bemühe, in unserer Provinz trotz eifriger 
Forschung noch nicht gesehen habe. Auch ist von Mitarbeitern der 
floristischen Arbeitsgemeinschaft Schleswig-Holsteins in dieser Zeit 
niemals ein Vertreter dieser Art gefunden worden. 

Der letzte Nachweis von D. Armeria in der Nähe von Kiel an der 
Ostseeküste stammt aus dem Jahre 1913. Vor rund 60 Jahren fand 
HENNINGS ein Exemplar in der Nähe der Kieler Sternwarte, und aus dem 
Jahre 1868 stammt die berühmt gewordene Pflanze des schleswig-holstein- 
schen Provinzialherbars, welche PRAHL bei Hohwacht an der Ostsee 
entdeckte. Ergänzen wir diese Angaben durch die bemerkenswerte Tat- 
sache, daß Frrrscu in seiner ausgezeichneten Flora von Österreich von 
D. Armeria in bezug auf Vorkommen und Standort keine genaueren 
Angaben macht, sondern nur die Tatsache ihres Vorkommens erwähnt, 
und daß Hear berichtet, unsere Art fände sich ‚zerstreut und meist 
einzeln an Waldrändern, buschigen Abhängen, sonnigen Hügeln, in 
lichten Wäldern, Kastanienhainen, Weinbergen und Wegrändern‘“, so 
erhalten wir den Eindruck einer unsteten, bald hier, bald da erscheinen- 
den Art, deren Ökologie schwer zu ergründen ist. Wenn sie nirgendwo 
in geschlossenen Beständen vorkommt, kann man auch ihren Anteil an 
der Besiedelungsdichte einer Bodenfläche nie richtig bewerten und wird 
sie immer als Adventivpflanze ansprechen, von der nicht sicher an- 
gegeben werden kann, wo sie zu Hause ist oder wo sie ihr Lebensoptimum 
findet. Man wird dann auch nie aussagen können, über welche besonderen 
Kräfte und Fähigkeiten eine solche Art verfügt. Das Unstete und Haltlose 
hängt offenbar mit der geringen Lebensdauer zusammen. Wenn die 
Pflanze in ihren vielen Früchten die sehr zahlreichen Samen zur Reife 
gebracht hat, stirbt sie ab. Die Wurzel ist in keinem Fall den unwirt- 
lichen Verhältnissen im Winter gewachsen. Die perennierenden Pflanzen 
der Umgebung breiten sich dann über die Stelle, wo die abgestorbene 





und Vitalität innerhalb der Gattung Dianthus. 481 


Pflanze gestanden hat, aus. Wenn der Frühling das frische Griin bringt, 
werden die jungen Sämlinge, soweit sie inzwischen ihre Wurzeln ins 
Erdreich haben treiben können, gar leicht überwuchert und erstickt. 

Daher scheint die Erhaltung der Art wesentlich vom Menschen ab- 
zuhängen, der gelegentlich geschlossene Pflanzenbestände durchbricht 
und so für Adventivpflanzen geeigneten Boden schafft. Nur so läßt sich 
das zerstreute Auftreten von D. Armeria in der nächsten Nähe mensch- 
licher Gewese erklären. Die Art ist diploid und hat, wie viele Pflanzen 
mit einfacher Erbmasse, zwar starke geschlechtliche Potenzen, dafür 
aber auffallend geringe vegetative Ausbreitungsmöglichkeiten. 

Die Reifeteilungen liegen außerordentlich früh, wie ich dies sonst 
nur bei Stellarien beobachten konnte. Die Phasen der Meiosis lösen 
einander in schnellem Tempo ab, so daß die Erfassung der Metaphase 
auf Schwierigkeiten stößt. Es liegen diese Beobachtungen durchaus im 
Sinne Müntzıngs (1936, S. 294), der für eine Verlangsamung der Blüten- 
entfaltung in vielen Fällen Polyploidie verantwortlich macht. Auch die 
1934 von NıshıyamA am Hafer gemachten Beobachtungen, daß Pflanzen 
mit niedriger Chromosomenzahl eine geringe Kälteresistenz besitzen, 
wird durch diese Art in auffallender Weise bestätigt. So verdarb mir 
ein Nachtfrost im Anfang Mai 1929 meine im Freien gezogenen Kulturen 
von D. Armeria, während die polyploiden Nelken die Kälte vertrugen. 

Der Rauminhalt der Chromosomen in der Spätdiakinese beträgt nur 
0,385 u°. Er faßt also nur die Hälfte von dem der folgenden Art. Der 
Kern ist im Verhältnis zur Chromosomenmasse mit 262 u? recht groß, 
so daß das mit C/KL bezeichnete Verhältnis zwischen Chromosomen- 
masse und dem lichten Kernraum den minimalen Wert von 1/732 erhalten 
konnte. Die angeführten Größen sind Grenzwerte, wie sie kleiner inner- 
halb der Caryophyllaceen nicht gefunden wurden. Dem entsprechen die 
Unbeständigkeit der Art, die geringe Wurzelbildung, die Unfähigkeit, 
Ausläufer, Ranken und Blattrosetten anzulegen, die geringe Leucht- 
wirkung der dunkelroten, unscheinbaren Blüten, die mangelhafte Honig- 
absonderung und das völlige Versagen des Wiederergänzungsvermögens. 
Wenn FAGERLIND (1937) als bewiesen annimmt, daß Polyploide in der 
Lage sind, Neuland zu erwerben, so kann von dieser diploiden Art mit 
Bestimmtheit behauptet werden, daß sie hierzu nicht in der Lage ist, 
wenn sie auch immer wieder den Versuch dazu macht, was wir aus dem 
sporadischen Auftreten der Art schließen können. Andererseits bringt 
die Pflanze es fertig, alle Phasen von der Keimung bis zur Samenreife in 
3 Monaten zu durchlaufen. Die in den Blattwinkeln der oberen Blätter 
stehenden doldenartigen Wickel blühen fast geschlossen auf und ver- 
blühen in wenigen Tagen. Die Merkmale dieser Diploiden sind etwa die 
gleichen, die FAGERLIND (1937) für gewisse N-Typen (Normaltypen) 
aufführt und stehen an keiner Stelle mit seiner Zusammenfassung im 
Widerspruch. 
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2. Dianthus deltoides. 


Auch von dieser Art habe ich bereits 1934 die Ergebnisse meiner 
cytologischen Untersuchungen veröffentlicht. Ich möchte sie aber im 
Rahmen dieser Arbeit, die den Vitalitätsgrad der Arten behandeln soll, 
nicht entbehren, da sie geeignet ist, die Steigerung der Vitalität mit 
Zunahme des C/KL zu erweisen. D. deltoides nimmt in mancher Be- 
ziehung zwischen der schwach lebensfähigen D. Armeria und lebens- 
kraftigeren Formen eine vermittelnde Stellung ein. 

Der Rauminhalt der Chromosomen (VC = 0,79 u?) ist über doppelt 
so groß wie der von D. Armeria (VC = 0,385 u?). Damit dürfen wir 
annehmen, daß die Summe der Gene, welche in beiden Arten den Nelken- 
typ bedingen, in D.deltoides mehr als verdoppelt vorliegt, womit die 
beobachtete Steigerung der Lebensfähigkeit der Art in Zusammenhang 
gebracht werden kann. Das cytologische Maß für den gesteigerten 
Lebenswillen unserer Art sehe ich in der Chromosomen - Kernplasma- 
relation, die ich als reichlich doppelt so groß erfand wie bei D. Armeria 
(C/KL = 1/352 gegenüber 1/732). Diesem Befund entspricht die Tat- 
sache, daß D. deltoides mehrjährig ist und somit nicht in jedem Winter, 
wenn die Samen gereift sind und die Blütentriebe verwelken, vom 
eroberten Standort weichen muß, wie D. Armeria. 

D. deltoides wird in unserer Provinz als gute Art der heimatlichen 
Flora zugerechnet, weil sie sowohl auf den Sandflächen der letzten Ver- 
eisung als auch im Gebiet der alten Geest gesunde und lebenskräftige 
Bestände aufweist. Wo sie allerdings mit kalkhaltigem Boden oder gar 
mit Ton in Berührung kommt, verschwindet sie wieder, wie ich dies 
bereits 1934 feststellte. Dies Verhalten stimmt mit den Beobachtungen 
wohl überein, auf die sich ASCHERSON-GRÂBNER und Heer stützen, 
wenn sie als Standorte der Pflanze trockene Wiesen, Raine, Waldränder, 
Sandfelder, Föhrenwälder, trockene Flachmoore, Sand- und Kiesböden 
aufführen. 

Wenn die Art, wie ASCHERSON-GRABNER ausdrücklich betonen, in 
Norddeutschland auch auf Lehmboden gefunden worden ist, so muß 
demgegenüber gesagt werden, daß hier in Schleswig-Holstein die Funde 
auf Lehm oder gar Ton immer seltener werden. Außerdem konnte ich 
feststellen, daß solche auf Lehm wachsenden Pflanzen kaum keimkräftige 
Samen hervorbringen. Auch erwies sich ein erheblicher Prozentsatz der 
Pollenmutterzellen bereits in frühem Entwicklungsstadium als degene- 
riert; Pflanzen dagegen, die ich bei Husum auf dem kalkarmen Boden 
der Rißeiszeit fand, lieferten normale Teilungen. 

Die Antheren von D. deltoides bilden rund 63% Pollen mehr als die 
von Armeria. Die Fertilität hat also mit Zunahme der Chromosomen- 
größe ebenfalls zugenommen. Auch ist bei unserer Art eine Verlängerung 
der Antheren um 44% zu verzeichnen. Die Stadien der Meiosis folgen 
nicht so hastig aufeinander wie bei D. Armeria. Die Metaphase wird 
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infolgedessen häufiger und leichter gefunden als bei der vorigen Art. 
Die Blüten sind im Vergleich mit D. Armeria geradezu als prahlerisch 
zu bezeichnen. Der Duft ist nicht stark, aber wahrnehmbar. Die Grund- 
achse ist verzweigt und treibt nichtblühende Triebe, was ich bei D. Armeria 
nie sah. Aus abgeschnittenen Stengeln kann unsere Art, wie jede andere 
diploide Nelke, keine Wurzeln treiben. Wird sie vom Sande überschüttet 
oder von Fäkalien überdeckt, so geht sie ein, was ich mehrfach beob- 
achten konnte. Das Regenerationsvermögen, die vegetative Triebkraft 
und die Widerstandskraft gegen die giftige Wirkung von Kalk oder 
Stickstoff erscheinen zwar der vorigen Art gegenüber erhöht, sind aber 
doch noch recht schwach ausgebildet. 

Die Stelle, an der ich die Fixierung von D. deltoides vornahm, befindet 
sich etwa 6 km südlich von Ratzeburg am Ausgang des Dorfes Schmilau 
am Wege zum nahen Königsmoor am Rande eines alten, wenig befahrenen 
Feldweges. Der Boden ist hier mit einer dichten Schicht verfilzter 
Pflanzen bedeckt, deren Wurzeln aus der torfigen Unterlage absterbender 
Pflanzenteile die nötigen Bodensalze mit dem Wasser aufnehmen. 

Die Versuche, unsere Art im Kieler Botanischen Garten einzubürgern, 
sind mehrfach gescheitert. Nach 1, 2 oder höchstens 3 Jahren einiger- 
maßen gesunden Wachstums ging sie ein. Es handelte sich um Pflanzen, 
die ich von ihren natürlichen Standorten entnahm und in den Garten 
an geeigneten Stellen anpflanzen ließ. Diese Beobachtung scheint einer 
anderen zu widersprechen, nämlich der, daß Gärtnereien Formen der 
Art vertreiben, die sich als recht dankbare Gartenpflanzen in alpinen 
Anlagen erweisen. Diese Formen sind mäßiger im Wuchs, bestocken sich 
mehr als die wilden Formen der Heiden und haben größere, auffälligere 
Blüten, die sich durch erhöhte Leuchtkraft auszeichnen. Ich habe diese 
Formen noch nicht zytologisch untersucht, vermute aber, daß sie 
4-Typen sind, um mich der Ausdrucksweise FAGERLINDs zu bedienen. 
Meine Vermutung fußt auf der Beobachtung GAIRDNERs (1931), der 
einen D. 4-Carthusianorum fand, während die heimischen Formen der 
Karthäusernelke n = 15 aufweisen. 

Zusammenfassend läßt sich von unserer Art aussagen, daß mit Zu- 
nahme der Chromosomenmasse auf das Doppelte und mit einer Steigerung 
des C/KL auf den gleichen Wert die Vitalität zugenommen hat. Damit 
ist eine Steigerung folgender Merkmale verbunden: Die Wurzel geht 
tiefer in den Boden, sie wird winterfest; die Blätter werden zahlreicher 
und stehen dichter, so daß ein Ansatz zur Blattrosettenbildung vorhanden 
ist. In dem ihr zusagenden Lebensraum kann die Art den Kampf mit 
polyploiden Arten aufnehmen, die nur schwer in ihre Bestände einzu- 
dringen vermögen. Die Blüten werden größer; sie brechen mehrere 
Wochen früher auf als die der einjährigen Armeria-Nelke. Die Blütezeit 
ist verlängert, der Duft verstärkt. Die Länge der Antheren zur Zeit der 
Metaphase nimmt zu, ebenfalls die Anzahl der angelegten Pollenmutter- 
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zellen. Der Kern ist im Verhältnis zur Größe der Chromosomen kleiner, 
als dies nach dem Befund bei D. Armeria erwartet werden konnte. Ab- 
genommen hat dagegen die Höhe des Wuchses. Unsere Art ist schlaff im 
Habitus, der bei D. Armeria als straff bezeichnet werden muß. 


3. Dianthus silvestris und Form subacaulis WuLr. 

Abweichend von meinem Programm, das lediglich die Behandlung 
schleswig-holsteinischer Nelken der geographischen Breite Kiels vorsah, 
bringe ich eine Art aus den Dolomiten, da diese besonders geeignet ist, 
gewisse Funktionssteigerungen bei zunehmender Chromosomenmasse 
und steigendem C/KL anzuzeigen. 

D. silvestris wurde in den Dolomiten im Rauhbachtal oberhalb von 
St. Vigil in einem urtümlichen, von Menschen kaum berührten Bestand 
angetroffen und cytologisch untersucht. Er erreichte hier eine Höhe von 
40 cm und darüber. Je weiter ich die Pflanze den Wildbach hinauf ver- 
folgte, um so kleiner wurde sie, bis sie oberhalb der Faneshütte am Süd- 
abhang des Limosees an einem nach Süden geneigten Steilhang kurz vor 
der Vegetationsgrenze in die kurzstengelige Form subacaulis überging. 
Hier wurden abermals Fixierungen vorgenommen. Außer durch ihre 
Kurzstengeligkeit unterscheidet sich die Form subacaulis von der Stamm- 
form silvestris-inodorus noch durch die prächtigen, leuchtenden Blüten 
und die tief braune Kelchröhre, die an der Sonnenseite oft fast schwarz 
erscheint. 

Der cytologische Befund bestätigte die nahe Verwandtschaft der 
beiden Rassen. Die Chromosomengröße und der Kernraum zeigten keine 
meßbaren Unterschiede. Das C/KL wurde in beiden Fällen mit 1:92 
festgelegt. Aber in der Anzahl der gebildeten PMZ zeigten sich insofern Ver- 
schiedenheiten, als die Form an der Vegetationsgrenze 43,5% weniger PMZ 
ausbildet als die Stammform im 1000 m tiefer gelegenen, von Hochwald 
rings eingeschlossenem Flußtal, in dem die Winde ihre austrocknende 
Wirkung längst nicht in dem Maße entfalten können wie im baumlosen 
Hochgebirge. Die sichtbaren und meßbaren Unterschiede im Phänotyp 
der beiden Formen scheinen erblich zu sein, weil die im Kieler Garten 
gezogenen Pflanzen beider Rassen ihre Form bewahrten. Sie gingen 
allerdings beide bald ein. Beide Formen sind diploid. Sie vertragen 
fruchtbare Böden nicht; an den Standorten befanden sich die Wurzeln 
in torfiger Unterlage. Die Art meidet offensichtlich die Nähe der 
Menschen. 

Die Fähigkeit, in höhere Gebirgsregionen vorzudringen, hat unsere 
Art mit D.alpinus, D. glacialis und D. neglectus gemein. Die gesunde 
Lebenskraft des D. silvestris kommt durch die hohe Zahl der gebildeten 
PMZ zum Ausdruck, welche mit 670 bzw. 380 selbst die des D. Carthusia- 
norum um das 2,58fache bzw. um das 1,45fache übertrifft und die von 
D. deltoides gar um das 3,44fache bzw. um das 1,95fache. 
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Selbst die Form der Hochgebirge vermag noch mehr Pollen zu er- 
zeugen als eine der vorher erwähnten Nelken. Die Fertilität hat demnach 
auch bei dieser Nelke mit zunehmendem C/KL meßbare Fortschritte 
gemacht. Das Regenerationsvermögen polyploider Nelken ist jedoch 
auch bei dieser Art zu vermissen. 

Der Boden ist am Standort vollständig durch Wurzeln verfilzt. Das 
Wasser, welches eindringt, kann nicht abziehen. Der Untergrund ist 
daher auch im Hochsommer nach langer Trockenheit feucht. Anpassung 
an ausgesprochenen Wassermangel wie bei D. Carthusianorum haben 
wir hier nicht zu erwarten. Entsprechend der normalen Höhe des D. sil- 
vestris von 40 cm war an der Fundstelle oberhalb von St. Vigil der 
Pflanzenwuchs aller hier vorkommenden Arten höher als am Limosee 
an der Vegetationsgrenze. Beide Stellen waren unbeschattet und wurden 
von der vollen Mittagssonne beleuchtet und erwärmt. 

Unsere Art hat eine Chromosomenmasse von 4,08 u? zu verzeichnen, 
während D. deltoides mit VC = 0,79 4° noch nicht den fünften Teil hiervon 
aufzuweisen hat. Das C/KL mit 1/92 ist gegenüber dem von D. deltoides 
mit 1/352 etwa 4mal so groß wie bei der Vergleichsart. Damit steht im 
Einklang, daß die Summe der Pollenmutterzellen in den Antheren fast den 
3,5fachen Wert der Vergleichsart bildet. Die Zunahme in der Fertilität 
läuft also fast mit der Zunahme des C/KL parallel. Interessant ist die 
Abnahme dieser Zahl im Hochgebirge an der Vegetationsgrenze, wo sie auf 
die Hälfte sinkt. Der Kampf um den Lebensraum wird hier so schwer, 
daß das Sparsamkeitsgesetz jeden Luxus verbietet, den die Art sich 
unter günstigeren Bedingungen in einer um 850 m geringeren Höhe im 
Windschutz hoher Bäume leisten kann. Demgemäß hat auch die 
Länge der Antheren zugenommen. Selbst bei der Form subacaulis ist 
dies festzustellen. Nach dem gleichen Sparsamkeitsgesetz nimmt auch 
die Honigbildung bei der Hochgebirgsform ab, so daß sie hier mit gewissem 
Recht als geruchlos bezeichnet werden kann (f.inodorus). In den 
Tiefenlagen weist die Art einen angenehmen Duft auf und wird hier auch 
von Schmetterlingen besucht. Andererseits hat die andere Umwelt 
des Hochgebirges die Schönheit und Leuchtkraft der Art zu erhöhen ver- 
mocht. Vielleicht ist dies eine Wirkung des Lichtes selbst, das in größeren 
Höhen mehr kurzwellige Strahlen aufweist als in tieferen Lagen. Die 
Rosettenbildung ist in beiden Fällen gut zu erkennen, an der Vege- 
tationsgrenze jedoch besser als unten im Waldgebiet. Die Blühdauer 
ist gegenüber der von D. deltoides mächtig erhöht. Ich beobachtete die 
Bestände 2 Wochen, ohne daß die Farbenpracht der mit Blüten über- 
säten Gebirgswiesen nachgelassen hatte. Während andere Nelken 
diploiden Charakters mit kleinem C/KL fast synchron aufblühen und 
verwelken, schiebt sich bei unserer Art mit dem 8fachen C/KL einer 
D. Armeria eine Blütenknospe nach der anderen aus dem Wickel hervor, 
blüht aus und vergeht, bis nach etwa 3 Wochen die Blüteperiode unserer 
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Art zu Ende geht. Die Farbwirkung wird bei D. silvestris teilweise vom 
Kelch ausgeübt, der braunrot anläuft, was besonders bei der Hoch- 
gebirgsform stark in die Erscheinung tritt. Bei Nelken mit kleinerer 
Chromosomenmasse ist dies nicht beobachtet worden. Das vegetative 
Ausbreitungsvermögen der Art, wie es sich in der Rosettenbildung, in 
der Häufung von Blättern und in der Verstärkung von Blattgrün anzeigt, 
ist bei der Art stärker entwickelt als bei D. deltoides, wenn auch nicht 
in dem Maße, wie es nach der Zunahme der Chromosomenmasse vermutet 
werden könnte. Der Habitus ist straff und massig, nie schlaff wie bei der 
vorigen Art. Der Stengel erreicht eine Höhe wie bei D. Armeria, ist aber 
fester und widerstandsfähiger gegen Biegen und Brechen als bei D. Ar- 
meria. Vielleicht läßt sich hier bereits eine gewisse Erhöhung der Wider- 
standskraft gegenüber den Ca-Ionen des Bodenwassers feststellen, wie 
wir sie bei polyploiden Arten zugeben müssen. Denn die Art wächst ja 
auf Kalkgestein. Allerdings kommen die Wurzeln mit dem Stein selbst 
wohl nie in Berührung, da sie sich in Torf befinden, von dem die Höh- 
lungen des Gesteins angefüllt ist. Immerhin ist anzunehmen, daß sich 
der Kalk der Wände dieser Höhlungen im kohlensäurehaltigen Wasser 
immer etwas lösen wird. 

Sämtliche Merkmale, die uns bei der vorigen Art entgegengetreten 
sind, erscheinen uns bei D. silvestris bzw. f. subacaulis in verstärkter 
Form. Andere treten uns hier zum erstenmal entgegen. 


4. Dianthus Carthusianorum L. 
D. Carthusianorum ist der dritte Vertreter der Gattung Dianthus in 
unserer Provinz, dessen Vitalität eingehend und im Zusammenhang mit 
dem cytologischen Befund untersucht wurde. Der Rauminhalt der 
Chromosomen ergab sich als 7,7mal so groß wie der des D. deltoides und 
21,2mal so groß wie der des D. Armeria. Die Art ist diploid und verfügt 
nicht über die erstaunliche Anpassungsbreite der polyploiden Dianthi; 
sie übertrifft aber die vorangehenden Arten in der Masse ihrer Chromo- 
somen zum Teil erheblich. So ist es zu verstehen, daß D. Carthusianorum 
es vermocht hat, sich den überaus schwierigen Lebensbedingungen im 
Dünengebiet der Nordseeinsel Amrum anzupassen und hier zu behaupten. 
Die Pflanze wächst zwar an solchen Stellen, wo sie nicht vom Meer- 
wasser bespült werden kann. Aber Blüten und Blätter schmecken hier 
wie alle Dünenpflanzen der Insel stark nach Kochsalz, und destilliertes 
Wasser, in das man einige Blüten der Pflanze hineingelegt hat, liefert 
mit Silbernitrat eine starke Chlorreaktion. Der Dünensand, in dem die 
Pflanzen wachsen, ist sehr arm an Bodensalzen außer NaCl, das durch 
den Wind vom Meer in die Dünen hineingetragen und an den Pflanzen 
besonders nachts bei der Taubildung abgesetzt wird. 
Als ich die Arbeit von 1934 abschloß, war auf Amrum nur ein Fleck- 
chen bekannt, wo die Art einigermaßen häufig vorkam. Es war allerdings 
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beobachtet worden, daß einige Vertreter dieses Dianthus mit Rasensoden 
nach Norddorf verschleppt worden waren. Nach meinen Beobachtungen 
im vorigen Jahr und nach denen von Herrn W. CHRISTIANSEN hat sich 
die Art aber südlich des Dorfes in den letzten Jahren mächtig ausgebreitet, 
so daß bereits mehrere Weiden mit ihr übersät sind. Dies sind ebene, 
mit Dünensand dick belegte, zumeist mit Rumez acetosella und Jasione, 
bzw. Weingaertneria bewachsene, vor Jahren umgebrochene Heide- 
flächen, die man mit Serradella und Spergel zu besetzen versucht hat. 
Hier gedeiht D. Carthusianorum ausgezeichnet und breitet sich zur 
Freude der Pflanzenfreunde mächtig aus. Im letzten Jahr hat Herr 
CHRISTIANSEN sie sogar am Bahndamm zwischen St. Michaelisdonn und 
Meldorf an der Westküste der Provinz beobachtet. Es ist also mit einer 
weiteren zahlenmäßigen Zunahme der Nelke in der Provinz zu rechnen. 
Wenn die Ausbreitung der Art an den beschriebenen Standorten auch 
zumeist mit Bodenbewegungen, die durch Menschenhand verursacht 
wurde, im Zusammenhang steht, so ist hieraus doch auf einen gesteigerten 
Lebenswillen zu schließen, weil sich eine, Reihe kampfkräftiger Unkrauter 
ähnlich verhält. 

Diesem gesteigerten Lebenswillen der Art entspricht das hohe C/KL, 
welches das von D. deltoides um das 4,75fache übertrifft. Hiermit stehen 
auch die kräftige Wurzelentfaltung und die Bildung von Schößlingen im 
Zusammenhang, sowie die Widerstandskraft gegenüber den Winter- 
schäden und das hohe Alter, das die einzelne Pflanze erreichen kann. So 
habe ich in meinem eigenen Garten in Kiel einen D. Carthusianorum aus 
Amrum bereits 7 Jahre in kräftigem Zustand stehen, während ein 
D. deltoides, den ich aus der Nähe von Husum in den Botanischen Garten 
ven Kiel verpflanzte, bereits nach einigen Jahren einging, trotz der 
sorgsamen Pflege durch sachkundige Gärtner. 

Die in Schleswig-Holstein beobachtete höhere Anpassungsfähigkeit 
unserer Art steht im Einklang mit den allgemeinen Standortsangaben 
von ASCHERSON-GRABNER betreffend D. Carthusianorum, zu dem die 
von mir untersuchte Form gehört: „Meist an trockenen und sandigen 
Orten, in den Ebenen und niederen Lagen im mittleren und nördlichen 
Gebiet die verbreitetste Rasse, aber auch in Gebirgen, dort auf trockenen, 
mageren Wiesen...‘ ; und Heat schreibt von ihr: ,,Ziemlich häufig, doch 
nicht überall, auf sandigen Hügeln, in trockenen Wäldern, auf Heide- 
wiesen, Sandsteppen, an sonnigen Grashängen, ‚Dämmen, Eisenbahn- 
dämmen, Ackerrändern, Felsen...“ Auch Hecis Angaben über die 
„ausdauernde und dichtrasige‘‘ Wuchsform unserer Art und über die 
„kriechende und ästige Grundachse“, die ,,sterile und blühende Sprosse“ 
treibt, bilden eine ausgezeichnete Ergänzung zu dem, was oben und ein- 
gangs von unserer Nelke gesagt wurde. Die Erhöhung der Lebenskraft 
unserer Art, verglichen mit derjenigen der beiden vorher behandelten 
Dianthi, findet ihren zahlenmäßigen Ausdruck im durchschnittlichen 
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Durchmesser und der Länge des Antherenraumes mit 23,6 u gegenüber 
19,34 und 520 gegenüber 420 bei D. deltoides und 21,4u bzw. 300 u 
bei D. Armeria. 

Die Anzahl der in einem Antherenfach zur Ausbildung gelangenden 
PMZ beträgt bei unserer Art 260 im Vergleich mit D. deltoides, wo nur 
195, und mit D. Armeria, wo nur 120 im gleichen Raum angelegt werden. 
D. Carthusianorum übertrifft den D. deltoides also im Durchmesser des 
Antherenfaches um 22,2%, in der Länge des Antherenfaches um 23,8% 
und in der Zahl der im Fach angelegten PMZ um 33,3%, und D. Armeria 
wird in den gleichen Größen um 10,25, 72,5 und 116,5% übertroffen. 
Da die C/KL der 3 Nelken D. Armeria, D. deltoides und D. Carthusia- 
norum sich verhalten wie 1:2:10, so ist zu schließen, daß mit steigendem 
Chromosomen-Kernraumverhältnis die Lebenskraft zwar zunimmt, 
aber keineswegs in einfacher, linearer Funktion. 

Die durch MüntzınG herausgestellte langsamere Reifung polyploider 
Blüten wurde hier für Nelken mit größerer Chromosomenmasse beob- 
achtet. So mußte D. Carthusianorum einen Monat später fixiert werden 
als D. deltoides. Aber die erstaunliche Regenerationsfähigkeit der poly- 
ploiden Nelken und ihre Anpassungsfähigkeit an nährstoffreiche Böden 
gehen auch dieser diploiden Pflanze ab, wie ich in langjährigen Zucht- 
versuchen beobachtet habe. 

Der Lebensraum, den unsere Art sich auf der Nordseeinsel Amrum 
erobert hat, befindet sich auf dem Ausläufer einer alten Düne. Der Sand 
liegt hier nicht sonderlich tief, so daß der Dünentalboden der alten Geest 
von den Wurzeln der Pflanzen erreicht werden kann. Die Wurzeln 
stehen aber den größten Teil ihrer Länge im trockenen Sand und besitzen 
die Fähigkeit, diesem die geringsten Spuren an Wasser zu entziehen. 
Dabei muß auch der nicht geringe osmotische Gegendruck, welchen das 
mit dem Regen aus der Luft mitgerissene Kochsalz erzeugt, über- 
wunden werden. 

Der Nachweis, daß unsere Art dem D. Armeria und D. deltoides an 
Vitalität überlegen ist, ergab sich als ziemlich einfach. Daß sie aber auch 
dem D. silvestris überlegen ist, ist schwerer zu erweisen, da beide Arten 
in so verschiedenen Gebieten leben, wie Dünensand und Hochgebirge 
sie darstellen. Immerhin ist folgendes zu beachten. Wenn auch zu- 
gegeben werden muß, daß D. silvestris sich mit geringen Spuren des für 
diploide Nelken scheinbar giftigen Ca auseinanderzusetzen hat, so wird 
doch die Überwindung des hohen osmotischen Druckes, den NaCl im 
Bodenwasser erzeugt, und die Anpassungsfähigkeit den trockenen Dünen- 
sanden gegenüber mit der größeren Chromosomenmasse und dem 
größeren C/KL in Verbindung gebracht werden müssen. Auch die Tat- 
sache, daß sich D. Carthusianorum im Kieler Garten gut kultivieren läßt, 
was man vom D. silvestris ganz und gar nicht behaupten kann, wird mit 
der Erhöhung des C/KL zusammenhängen. Ferner deutet die stark rote 
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Farbe unserer Art auf eine Verstärkung des Farbfaktors gegeniiber 
D. deltoides wie auch dem D. silvestris gegenüber hin. Auch die Fähig- 
keit, in die Ebene hinabzusteigen, wird bei D. silvestris vermiBt, eine 
Fähigkeit, durch die sich D.Carthusianorum geradezu auszeichnet, 
wobei er auch die nötige Anpassungsfähigkeit für das Gebirge aufweist. 
Nur ins Hochgebirge geht unsere Art nicht hinauf. In dieser Fähigkeit 
ist D. silvestris, f. subacaulis dem D. Carthusianorum überlegen. Die 
Festigkeit im Wuchs ist bei beiden Arten gleich. Die Größe der Blüte 
ist die gleiche. Die Blühdauer der einzelnen Blüte sowohl als auch der 
ganzen Pflanze zeigt bei beiden Arten keine nennenswerten Unterschiede. 
Daß D. Carthusianorum früher mit der Blüte beginnt als D. silvestris, 
hängt sicher mit den verschiedenen Standorten zusammen, da im Hoch- 
gebirge alle Pflanzen früher blühen als in der Ebene. Der Kelch ist bei 
unserer Art braun und trockenhäutig; dies scheint als eine Steigerung des 
bei D. silvestris beobachteten Merkmals der rotbraunen Kelchfarbe auf- 
gefaßt werden zu müssen. Damit dürfen wir zugestehen, daß unsere 
Art auch dem D. silvestris überlegen ist, wenn auch der Unterschied im 
C/KL nur 20% beträgt. 


5. Dianthus superbus L. 

Dianthus superbus ist die letzte Nelke der Provinz, die hier behandelt 
werden soll. Die Chromosomen dieser Art sind sowohl ihrem Durchmesser 
wie ihrer Gesamtmasse nach allen vorher behandelten Nelken überlegen. 
VC mit 9° übertrifft das von D. Carthusianorum mit 6,1 u? um 47,5%. 
Auch der Kernraum ist größer als bei der Vergleichsart, so daß die C/KL 
der beiden Arten sich wie 1,29:1 verhalten. In diesem Zusammenhang 
ist es von Belang festzustellen, daß D. superbus in seinem Ausbreitungs- 
vermögen jede andere-diploide Nelke übertrifft. Im Einklang hiermit 
steht ein Anpassungsvermögen an verschiedene Lebensräume. Hrcı 
berichtet, daß die Art bei Gmeineck in Kärnten bis 2400 m ins Gebirge 
hinaufsteigt. In ihrer Anpassung ans Gebirge wird sie sicher von 
den hochalpinen Gletschernelken: D.alpinus, D.neglectus und D. sil- 
vestris f. subacaulis übertroffen, die zwar alle eine geringere Chromo- 
somenmasse besitzen, dafür aber nur über eine sehr eingeschränkte 
Anpassungsbreite verfügen, außer D. silvestris, der in sämtlichen Höhen- 
lagen der Alpen zu Hause ist, in die Ebene jedoch auch nicht hinab- 
zusteigen vermag. D. superbus hat aber darüber hinaus die Fähigkeit, sich 
trockenen und feuchten Wiesen, dem Torf, Waldrändern, Teichen und 
lichten Waldstellen anzupassen. Es werden Wiesenmoore von Hecı 
beschrieben, auf denen unsere Art mit ihren prächtigen Blüten größere 
Flächen einnimmt. Andererseits findet sie sich bei uns in Holstein in 
lichten Eichenkratts und in den Alpen auf trockenen, mageren und 
steinigen Wiesen. Soweit ich beobachtet habe, verfügt sie in der Provinz 
über die Fähigkeit, sich in zwei völlig verschiedenen Lebensräumen 
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zurechtzufinden, in trockenen Heiden und sumpfigen Moorwiesen. Diese 
Fähigkeit ist erstaunlich. Denn es ist zwar ein bekanntes Merkmal der 
Nelken, daß sie trockene, lichte Bodenverhältnisse bevorzugen; es ist 
aber eine auffällige Erscheinung, daß eine diploide Nelke in die Moore 
wandert, und zwar dieselbe Nelke, die man von trockenen, mageren 
Standorten her kennt. 

Bisher war mir in der Provinz nur der Standort des D. superbus im 
Sarzbütteler Kratt auf dem trockenen, sandigen Geestrücken östlich 
von Meldorf am westlichen Geestrand unserer Provinz bekannt. Diesen 
D. superbus untersuchte ich cytologisch und fand n= 15. Nun hat 
Herr W. CHRISTIANSEN im Oldenburger Bruch in der Nähe der Ostsee 
einen neuen Bestand dieser in der Provinz so seltenen Pflanze ausgemacht. 
Sie steht hier zu etwa 80 Exemplaren an den alten, längst nicht mehr 
ausgehobenen Gräben einer Moorwiese, deren Grundwasser bis dicht 
unter die Oberfläche heranreicht. Der Boden ist schwarz krümelig, wie 
die zahlreichen Maulwurfshaufen beweisen; er ist also reich an Humus, 
im Gegensatz zur Geest, wo die Pflanze im reinen, eisenhaltigen, gelben 
Sand steht. Die Wiese wird wegen der reichen Grasbestände zwischen 
den Gräben regelmäßig gemäht und grenzt dicht an Gärten, die zur 
Stadt Oldenburg gehören. Die Einwanderung von Unkräutern in dies 
Gebiet ist also selbstverständlich. Überhaupt macht hier der Pflanzen- 
bestand den Eindruck starker Störung durch den Menschen. Zwischen 
den Gräben wächst D.superbus nicht mehr, abgesehen von einigen 
kümmerlichen Stücken. Unsere Art verträgt offensichtlich den regel- 
mäßigen Schnitt nicht. Das Vieh, welches hier im Sommer weidet, frißt 
die Pflanze nicht, was mir die Besitzer der Moorwiese bestätigten. Die 
Wiese ist erst verhältnismäßig jungen Datums. Sie verdankt ihre Ent- 
stehung den Eingriffen des Menschen, der hier Torf gestochen hat und 
später nach Abtragung der Brenntorfschicht den Torfstich wieder ein- 
ebnete, indem er die lockere, gelbe Torfmasse der Oberflächenschichten 
in die Tiefe der Löcher hineinwarf und dann, so gut es ging, Erde darüber 
schüttete. Fest an diese Wiese grenzt noch ein alter, nicht eingeebneter 
Torfstich. Hier wachsen nur wenig Dianthi. Vielmehr hat unsere Pflanze 
ihren Hauptstandort am Rande von Gräben, die nach Einebnung der 
Moorlöcher gezogen wurden. Somit erhalte ich den Eindruck, daß die 
Art hier einwanderte, nachdem der Mensch ansässig geworden war und 
die Brennbarkeit des Torfs erprobt hatte. Wenn wir die Zeit der end- 
gültigen Besiedlung unserer Provinz auf etwa 2000 v. Chr. Geburt an- 
setzen, so haben wir Grund zu der Annahme, daß D. superbus hier erst 
später einwanderte. Die jetzt im Rückzug begriffene Pflanze scheint 
einst eine weitaus größere Verbreitung gehabt zu haben. 

Dies stimmt durchaus mit den Angaben älterer Autoren überein, 
welche angeben, daß die Prachtnelke unlängst in unserer Provinz nicht 
so selten gewesen sei, wie augenblicklich. So hat mein Vater sie noch 
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als Kind bei Hohenwestedt, auf dem Mittelrücken der Provinz gesehen. 
Der alte, von ihm bezeichnete Standort hat allerdings längst der Kultur 
weichen müssen, ebenso wie auch der Standort im Oldenburger Bruch 
durch Ausheben der Gräben vernichtet werden wird, wenn es nicht den 
Bestrebungen der Arbeitsgemeinschaft für Floristik in letzter Stunde 
gelingt, das Verhängnis von dieser bei uns so seltenen Pflanze abzuwenden, 
indem das Bruch unter staatlichen Schutz gestellt wird. 

Es verdient festgestellt zu werden, daß D. superbus den Schnitt 
nicht verträgt, im Gegensatz zu Lychnis flos cuculi, mit der unsere Art 
recht nahe verwandt zu sein scheint und mit der sie im Oldenburger 
Bruch den Standort teilt. Der durch meinen Vater, CHRISTIAN RoH- 
WEDER, bekanntgewordene Fundort bei Dellbrück im Sarzbüttler Kratt 
und an der alten Landstraße, die südlich der von Meldorf führenden 
Chaussee sich entlang zieht, ist auch dem Untergange geweiht, obgleich 
die Bewohner des Dorfes die Pflanze, an der sie selbst ihre Freude haben, 
in erfreulicher Weise schützen. Meine im Herbst 1936 durchgeführten 
Zählungen haben ergeben, daß der Bestand gegenüber 1933 erheblich 
abgenommen hat. Das gilt für beide Standorte auf der Geest gleichzeitig. 
Da auf Veranlassung des früheren Landrats, Dr. KRACHT, das stark zu- 
gewachsene Kratt von Sarzbüttel im vorletzten Jahre gelichtet wurde, um 
der Pflanze den Existenzkampf zu erleichtern, ist vielleicht auf ein 
Wiederaufleben der Bestände zu hoffen. Im letzten Jahr fand ich aller- 
dings im Kratt nur noch 10 Pflanzen in kümmerlichem Zustand und an 
der Landstraße gar nur 2. 

Wenn D. superbus auch nachgewiesenermaßen eine hohe Anpassungs- 
fähigkeit innerhalb der beiden beschriebenen Lebensräume besitzt, so 
verträgt er doch Düngemittel, vor allen Dingen den Kalk und den Stick- 
stoff, nicht. Dies äußert sich darin, daß bei Pflanzen, die auf Kalk 
wachsen, die Antheren degenerieren, was ich durch cytologische Unter- 
suchungen feststellen konnte. Auch scheinen die an unsere Pflanze ange- 
paßten Insekten, die langrüsseligen Schmetterlinge, zu fehlen. Es kommt 
auf der Geest allerdings der Schwalbenschwanz (Papilio Machaon ) 
gelegentlich vor, dessen Raupe ich an Pimpinella saxifraga feststellen 
konnte. Aber der Taubenschwanz, dem die Bestäubung unserer Art zu- 
meist zugeschrieben wird, scheint hier zu fehlen. Jedenfalls ist er so selten, 
daß eine Bestäubung durch ihn nicht hinreicht, um die nötige Samen- 
bildung zu erwirken. Die Blüten der Pflanze sind von kleinen Käfern 
besucht, welche hier Pollen rauben. Bei dem spärlichen Wuchs der Pflanze 
werden diese winzigen Tiere nicht in der Lage sein, die Arbeit auszuführen, 
die den größeren Insekten zukommt. 

Im Sarzbütteler Kratt und am alten Dellbrügger Krattweg wächst 
D. superbus im Schatten lichter Eichen, die mit zahlreichen Faulbaum- 
sträuchern untermischt und von niedriger Wuchsform sind. Alte Bestände 
von Pteris aquilina und Polypodium vulgare nehmen den größten Teil des 
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Lichts für sich in Anspruch, halten aber den Blick der Menschen von der 
selten schönen Pflanze ab. 

Gemäß der eingangs erwähnten Vergrößerung der Gesamt-Chromo- 
somenmasse unserer Art und ihres C/KL läßt sich eine weitere Steigerung 
von Merkmalen oder Eigenschaften gegenüber den verwandten Diploiden 
mit geringerer Chromosomenmasse und kleinerem Chromosomen-Kern- 
raumverhältnis feststellen. Abgesehen von den Arten der giganteus- 
Gruppe erscheint der Wuchs hier am höchsten. Das Blätterwerk zeigt 
seine volle Entfaltung. Die Verästelung der oberirdischen Sprosse er- 
fährt mächtige Ausmaße. Das Blattgrün ist voll und satt. Das in den 
Zellen gebildete Saponin ist so wirksam, daß selbst größere Tiere, wie 
Kaninchen, die Blätter nicht fressen, während andere Nelken gelegentlich 
von diesen Nagern angegangen werden. Die Blüten entfalten bei dieser 
Diploiden ihre schönste Pracht; der bekannte Name Prachtnelke für 
unsere Art übertreibt nicht. Die Steigerung des Blütendurchmessers 
gegenüber der vorigen Art ist erstaunlich. Weil die Wirkung der Farbe 
proportional der Fläche anzusetzen ist, so nimmt sie mit dem Quadrat 
des Halbmessers zu. Da der Blütendurchmesser gegenüber dem von 
D. Carthusianorum etwa um das Doppelte zugenommen hat, so verfügt 
unsere Art über die 4fache Leuchtwirkung der Blüte. Damit kann die 
Blühperiode ganz erheblich verlängert werden, weil der Gesamteffekt 
aller verfügbaren Blüten zum Anlocken der Insekten nicht mehr erforder- 
lich ist. Wenn dennoch der Erfolg dieses gewaltigen Einsatzes an wert- 
voller Substanz nur recht dürftig erscheint, da sich, wie der Versuch 
beweist, nur wenig keimfähige Samen bilden, so ist dies mit dem Mangel 
an geeigneten Standorten und Insekten zu erklären. Jedenfalls kann die 
Überlegenheit in der Anpassung an verschiedene Standorte als allgemein 
anerkannte Tatsache gelten. 

Die Kultur der Art im Kieler Botanischen Garten hat bewiesen, 
daß sie gegen die von Menschen herrührenden Einflüsse widerstands- 
fähiger ist als irgendeine der vorher besprochenen Arten. Eine D. superbus- 
Staude aus dem Sarzbütteler Kratt hat sich bereits 10 Jahre im Kieler 
Garten scheinbar ganz wohl gefühlt und hat jährlich durch Bestockung 
der Wurzel an Umfang zugenommen. 





6. Dianthus arenarius L. 
Die bisher verfolgten Gedankengänge, soweit sie die Gattung Dianthus 
und die Abhängigkeit der Arten von der Chromosomenmasse und dem 
C/KL betreffen, sollen ihren Abschluß finden durch eine Betrachtung des 
polyploiden D. arenarius, der etwa auf gleicher geogr. Breite in den Ost- 
seeprovinzen beheimatet ist. 
Die Art ist tetraploid und hat n = 30 Chromosomen. Der Durch- 
messer der Einzelchromosomen ist mit 0,774 etwas kleiner als bei 
D. superbus mit 0,832 u; aber die Gesamtmasse der Chromosomen ist 
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wegen des höheren Grades der Polyploidie mit 13,4 4° gegen 94° um 
49% größer als bei D. superbus. Die Zunahme der Chromosomenmasse 
beträgt trotz genauer Verdoppelung der Einheiten nicht, wie erwartet 
werden konnte, das Doppelte gegenüber der Ausgangsart, sondern etwa 
nur die Hälfte, weil die Einzelchromosomen kleiner erscheinen als bei 
der Vergleichsart. Da die Einzelchromosomen nach Größe und Form 
denen des D. superbus gleichen, besonders aber, weil das C/KL dem 
entsprechenden Wert des D. superbus sehr nahekommt, dürfen wir an- 
nehmen, daß D. arenarius sich aus Vorfahren des D. superbus durch Auto- 
polyploidie abgeleitet hat. Wenn diese Annahme richtig sein soll, muß 
nachgewiesen werden, daß D. superbus und D. arenarius in wesentlichen 
körperlichen und physiologischen Merkmalen übereinstimmen. Den 
ersten Teil dieses Beweises glaube ich in meiner Arbeit von 1934 erbracht 
zu haben und kann mich hier auf die kurze Bemerkung beschränken, 
daß beide Arten, abgesehen von der Blütenfarbe, einander so ähnlich 
sind, daß nur der Kenner sie zu unterscheiden vermag. Es ist dieser 
Arbeit vorbehalten, darauf hinzuweisen, daß beide Arten auch in den 
wesentlichsten physiologischen Merkmalen übereinstimmen, daß D. 
arenarius seiner Ausgangsform in gewissen Dingen überlegen, in anderen 
wieder unterlegen ist und daß dies Verhalten auf den Unterschied im 
Grad der Polyploidie zurückgeführt werden kann. 

D. arenarius hat mit 210 gegen 295 PMZ bei D. superbus 29,4% Pollen- 
mutterzellen weniger als die Vergleichsart. Damit erscheint die tetra- 
ploide Nelke, wenn sie mit ihrer mutmaßlichen Stammform verglichen 
wird, im Nachteil. Da der Duft des D. arenarius stärker und angenehmer 
ist als der des D. superbus, so kann dieser Nachteil der Art zum Vorteil 
gereichen, wenn durch Duft und Honig Insekten angelockt werden, 
welche die Bestäubung der Blüten besser gewährleisten als dies bei 
D. superbus der Fall ist. Die Verhältnisse scheinen nun in der Tat so zu 
liegen, wie eben angedeutet wurde. Da D. superbus, wie ich beobachtete, 
in Schleswig-Holstein fast ausschließlich von pollenraubenden Käfern 
besucht wird, welche die Fremdbestäubung kaum bewerkstelligen können, 
während langrüsselige Schmetterlinge, wie die Macroglossa-Arten, denen 
Heat die Bestäubung zuschreibt, so gut wie gar nicht vorkommen und 
auch nicht durch andere Schmetterlinge ersetzt sind, so liegen die Ver- 
hältnisse für D. arenarius wesentlich günstiger, da er in den Sanden 
ostpreußischer Kiefernwälder und Dünen lebt, die dem Wind freien Durch- 
zug gestatten und den Sphingiden bessere Lebensbedingungen bieten 
als Schleswig-Holstein. Weil D. arenarius gerade dann seine Blüten 
entfaltet, wenn die Sphingiden fliegen, also im Juni und Juli, so ist es 
zu erklären, daß die Art in ihrer Heimat gesunde, lebenskräftige Bestände 
bildet, während D. superbus, der in der Provinz erst im August bis Septem- 
ber und Oktober blüht, hier immer weiter zurückgelit, weil seine Blüte- 
zeit im Norden und Westen außerhalb der Flugzeit der langrüsseligen 
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Schwärmer liegt. Wir erkennen also, daß mit der Abnahme an Pollen- 
mutterzellen durch Zunahme an Honig und Duft wirklich eine bessere 
Bestäubungsmöglichkeit geschaffen zu sein scheint, die im Zusammen- 
hang mit der Vorverlagerung der Blütezeit der Erhaltung der Art besser 
dient als die Einrichtungen der Blüte von D. superbus. Der tetraploide 
D.arenarius erscheint also dem diploiden D. superbus gegenüber in der 
Physiologie der Blüten im Vorteil. 

Ferner ist der polyploide D. arenarius dem diploiden D. superbus in 
der Verästelung seiner Grundachse überlegen, wodurch die Polsterbildung 
der Art ermöglicht wird. Gerade diese Geschlossenheit der Bestände, 
welche durch blühende und nichtblühende Stengel bewirkt wird, erweist 
sich als erfolgreiches Mittel, unliebsame Nachbarn fern zu halten. Der 
Rasen des D. arenarius ist so dicht, daß Keimlinge und jüngere Pflanzen 
von der geschlossenen Masse stark schattender Triebe erstickt werden. 
Diese geschlossenen Bestände des D. arenarius liefern der Pflanze 
noch einen weiteren bedeutsamen Vorteil. Die Knospen der massigen 
Polster blühen fast gleichzeitig auf und bilden ein weißes, duftendes Meer, 
wodurch die geeigneten Besucher besser angelockt werden, als wenn 
zu einer Zeit, wo die Nächte schon kalt werden, im Schatten von Eichen 
hier und da eine einzelne D. superbus-Blüte ihren Duft aushaucht. 

Dazu kommt eine Anpassungsbreite, welche die des D. superbus 
weit in den Schatten stellt. Während dieser auf Torfwiesen, Moor- und 
Krattböden zu finden ist, also auf Böden, welche in entsprechender Auf- 
bereitung mit der Zeit an Korn und Wiesengras hinreichende Erträge 
liefern, hat sich D. arenarius dem weißen Dünensand angepaßt und hat 
es hier bis zu der Vollkommenheit von Carex arenaria, Elymus arenarius 
und Psamma arenaria gebracht. Alle 3 Vergleichspflanzen sind polyploid. 
Damit ist gezeigt, daß bei der Besiedelung des reinen, dürren und zum 
Teil salzhaltigen Sandes die Polyploiden den Diploiden überlegen sind. 
Der große Vorteil der Polyploidie gegenüber den Diploiden bei der Be- 
siedelung schwieriger Lebensräume kann kaum klarer in die Erscheinung 
treten, als beim Vergleich von D. arenarius mit ihrer mutmaßlichen 
Stammform D. superbus. Während D. arenarius Schritt für Schritt die 
Dünen der Ostsee und andere Sande erobert, wird seine mutmaßliche 
Stammform vom polyploiden Konkurrenten unaufhaltsam beiseite ge- 
drängt. 

Auch erscheint die Widerstandskraft des D. arenarius gegen die Gifte, 
die der Mensch durch seine Düngestoffe in den Boden hineinträgt, dem 
D. superbus gegenüber erhöht. Der nachweislich seit über 30 Jahren 
im Kieler Botanischen Garten befindliche Rasen von D. arenarius steht 
hier zwar auch im Sand wie in seiner Heimat; aber die Unterlage ist im 
Botanischen Garten bedeutend besser als sie je in den ostpreußischen 
Sanden sein kann. Da der Rasen Jahr für Jahr in gleicher Üppigkeit 
blüht und Degenerationserscheinungen in seinen Antheren nicht beob- 
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achtet werden konnten, erscheint die obige Annahme gerechtfertigt. Vor 
2 Jahren wurde ein D. arenarius-Rasen im Alpinum in gute Gartenerde 
gesetzt. Der Rasen hat sich inzwischen mächtig entfaltet und bereits 
2mal reich geblüht. Das hätte sich keine diploide Nelke gefallen lassen. 

Was nun die Verbreitung der Art angeht, so erscheint sie auf den 
ersten Blick dem D. superbus unterlegen, da sie lediglich im Ostseegebiet 
nachgewiesen worden ist. Es ist aber sehr wohl möglich, daß sie im 
europäischen und asiatischen Rußland unter anderem Namen auftritt, 
da sie eine Reihe schwer zu unterscheidender Arten und Rassen bildet, 
wie D. glaucus Blockii und D. acicularis Fisch. In Österreich-Ungarn 
und auf dem Balkan geht D. arenarius in Formen des D. petraeus über, 
die, in einen Garten gepflanzt, einander sehr ähnlich werden. Es besteht 
deshalb eine gewisse Berechtigung, alle tetraploiden Formen aus diesen 
beiden Verwandtschaftskreisen als Gesamtart D. arenarius der Gesamtart 
D. superbus gegenüberzustellen. Da nun aber WiLLiAMs dem Formen- 
kreis des D. arenarius allein ein Areal zuschreibt, das im Norden von 
Finnland, im Süden von Dalmatien, im Osten vom Baikalsee und im 
Westen von Hannover begrenzt wird, und das Verbreitungsgebiet des 
D. petraeus auf Österreich, Galizien, Bulgarien und Rumänien ausdehnt, 
so erscheinen diese Formenkreise zusammengenommen denen des D. 
superbus in ihrer geographischen Verbreitung mindestens gleichwertig, 
wenn nicht überlegen. 

Beim Vergleich der Vitalität des tetraploiden D. arenarius mit der des 
diploiden D. superbus würden wir dem D. arenarius nicht gerecht, wenn 
wir nicht das verschiedene stammesgeschichtliche Alter der beiden Ver- 
gleichsarten in Betracht zögen. Da sich D. arenarius als tetraploide Art 
aus einer diploiden Stammform entwickelt haben muß, so ist das phylo- 
genetische Alter der Stammform höher anzusetzen als das der abgeleiteten. 
Nun ist aber die Ausbreitung einer Art eine Funktion der Zeit. Es ist 
daher selbstverständlich, daß dem D. superbus ein bedeutender Zeit- 
vorsprung bei seiner Ausbreitung förderlich gewesen ist. 

Durch Vergrößerung der Chromosomenmasse, die in diesem Fall 
durch Übergang zur Polyploidie erwirkt worden ist, sind dem diploiden 
D. superbus, der vermuteten Stammform, gegenüber eine Reihe von 
Änderungen im Bau und in den Lebensverrichtungen der Art hervor- 
gerufen worden, die nicht einfach als Verstärkungen von Merkmalen 
aufzufassen sind, wie sie bei Arten mit niederem C/KL und geringerer 
Chromosomenmasse aufgezeigt werden konnten. Während bisher eine 
stufenweise Zunahme in der Ausbildung von Merkmalen verfolgt wurde, 
beobachten wir hier ein sprunghaftes Auftreten anderer Merkmale, die 
nicht ohne weiteres als Fortsetzung primitiver Anlagen angesehen werden 
können. Die Wurzel bildet starke Ausläufer und Verästelungen, die zur 
Rasenbildung führen, als ein äußerliches Kennzeichen aller polyploiden 
Nelken. Diese Rasenbildung, die mutativ entstanden zu sein scheint 

34* 











496 Heinrich Rohweder: Beziehungen zwischen Chromosomengröße 


und mit dem Merkmal der Polyploidie zusammenhängen wird, bietet 
zwei wesentliche Vorteile. Erstens vermag solch ein dichter Rasen jede 
Pflanze, die nicht über dasselbe Merkmal verfügt, im Keim zu ersticken. 
Hochvitale Unkräuter wie die polyploiden Poa annua oder Sonchus 
arvensis gehen bald ein, wenn sie durch Zufall unter einen solchen Rasen 
geraten. Zweitens halten solche Polster das atmosphärische Wasser aus- 
gezeichnet fest, was bei unserer Art für ihre Anpassung an die Dünen 
von hoher Bedeutung sein muß. 

Ferner ist der Blütendurchmesser der Art erheblich kleiner als bei 
D. superbus. D.arenarius ist also in diesem Merkmal zurückgegangen. 
Der Duft hat dagegen erheblich zugenommen. Anderseits ist die rote 
Farbe der Petalen verschwunden, die des Kelches aber verstärkt. Fast 
sämtliche Blüten des Rasens brechen gleichzeitig auf und verbreiten 
einen wunderbaren Duft und einen mächtigen Leuchteffekt, Merkmale, 
die wir in der vermuteten Stammform nicht vorfinden. Die Stengel 
liegen nieder, wohl in Anpassung an die harten Winde der See, während 
D. superbus hoch aufragt. Die Blätter sind schmal und dicht und stehen 
in gedrängten Rosetten; bei D. superbus sind sie weich und breit und 
weitläufig am hohen Stengel verteilt. Auch die vollendete Anpassung 
an den weißen Sand der See tritt bei unserer Art unvermittelt hervor 
und ist unter den polyploiden Dianthi einzigartig. Lediglich der 
Blütenbau ist der gleiche geblieben wie bei D. superbus. Die geschlitzten 
Petalen, der drüsige Schlund mit dem eigenartig olivengrünen Fleck, 
der lange Kelch mit seiner braunroten Farbe, der typische Duftstoff, 
der locker dichasische Blütenstand und andere Merkmale erinnern so 
deutlich an D. superbus, daß man eine verkleinerte Form der großen 
Verwandten vor sich zu haben glaubt. Im Gegensatz zu den Beobach- 
tungen, die wir an den zuerst besprochenen diploiden Nelken gemacht 
haben, finden wir hier entweder ganz neue oder verringerte Merkmale. 


II. Kurze tabellarische Zusammenfassung der Untersuchungsergebnisse. 

D. Armeria. Einjährig, unbeständig, geringe Wurzelbildung. Blatt- 
werk schwach entwickelt; Stengel krautig, wenig fest. Blüten klein, 
ohne Leuchtwirkung und Duft. Samen von hoher Keimkraft. Gleich- 
zeitige Entfaltung vieler, kleiner Blüten. Ranken und Blattrosetten 
fehlen. Wiederergänzungsvermögen gleich null. Hohe Wachstums- 
geschwindigkeit. Vitalität ganz gering. VC = 0,385 u°; C/KL = 1/732. 

D. deltoides. Ein-, zwei-. bis mehrjährig. Erheblich beständiger. 
Wurzelbildung besser. Blattwerk stärker entwickelt. Stengel krautig, 
aber fester, an den Boden geschmiegt, Blüten größer; Leuchtwirkung 
der einzelnen Blüten stärker betont. Blühperiode und Blühdauer der 
Einzelblüte verlängert. Duftwirkung der Blüte erhöht. Geringe Blatt- 
rosettenbildung. Wiederergänzungsvermögen gering. Fertilität erhöht. 
Hält den erkämpften Standort fest; verträgt Lehm oder Tonböden 
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schlecht. Empfindlich gegen Ca und N. Zunahme der Antherenlänge; 
Abnahme der Stengellänge. VC = 0,79 4°. Zunahme um 105% gegen- 
über dem V/C der vorigen Art. C/KL = 1/352. Zunahme um 118%. 

D. silvestris. Mehrjährig, aber nicht ausdauernd. An seinen natür- 
lichen Standorten recht beständig, verträgt aber die Ebene schlecht. 
Wurzelbildung weiterhin verbessert; ebenso das Blattwerk. Stengel 
straff und fest, aufrecht, bedeutend höher als bei voriger Art. Blüten 
stark vergrößert; Leuchtwirkung und Duft weiterhin erhöht. Fertilität 
maximal. Stärkere Blattrosettenbildung, ohne Ranken und Rasen- 
bildung. Empfindlichkeit gegen Ca und N geringer. Wurzeln im Torf 
kleiner Kalksteinhöhlen. Geht bis an die Vegetationsgrenze, wo er kurz- 
stengelig wird und der Duft mit der Fertilität abnimmt. Verträgt Lehm- 
böden nicht. Blütedauer weiterhin erhöht. Wiederergänzungsvermögen 
noch gering. Zunahme der Antherenlinge. VC = 4,083. Zunahme 
gegenüber dem der vorigen Art um 415%. C/KL = 1/92. Zunahme dem 
der vorigen Art gegenüber um 280%. 

D. Carthusianorum. Gelegentlich mehr als 7jährig, aber nicht aus- 
dauernd. Bewohnt die Gebirge und die Ebene. Paßt sich an kiesige 
Wegränder, sandige Felder, trockene Gebirgshänge und selbst an weißen 
Dünensand an. Winterhart. Wurzelbildung weiterhin vervollkommnet. 
Blattwerk wie bei voriger Art. Ebenso der Stengel. Blütenstand gedrängt 
doldig, Blütendurchmesser gegenüber der vorigen Art etwas verkleinert. 
Leuchtwirkung des gesamten Blütenstandes erhöht. Empfindlichkeit 
gegen Ca und N sinkt weiter ab. Wurzeln nicht im Torf, sondern im 
sandigen Boden. Fertilität und Länge der Antheren nimmt der vorigen 
Art gegenüber ab. Verträgt etwas NaCl. Stärkeres Ausbreitungsvermögen. 
Grundachse ästig mit kriechenden, sterilen Sprossen; Übergang zu 
dichtrasiger, ausdauernder Wuchsform. In guten, nährstoffreichen Böden 
verfault sie. VC = 6,1 4°. Zunahme dem der vorigen Art gegenüber um 
49,5%. C/KL= 1/73,7. Zunahme dem der vorigen Art gegenüber um 26%. 

D. superbus. Gelegentlich mehr als 10jährig, aber nicht ausdauernd. 
Bewohnt die Gebirge und die Ebene, Wiesen, Wälder, Heiden und 
Siimpfe. Winterhart. Wurzelbildung erinnert an die polyploider Dianthi. 
Blattwerk bedeutend vollkommener als bei voriger Art. Stengellänge 
und Festigkeit maximal. Blütenstand locker dichasisch. Leuchtwirkung 
der Einzelblüte maximal. Blütendurchmesser ebenfalls. Verlängerung 
der Blühperiode über 2 Monate. Empfindlichkeit gegen Bodensalze 
sinkt weiter ab. Wurzelt im Torf oder im Heidesand. Fertilität nimmt 
gegenüber der vorigen Art schwach zu. Ausbreitungsvermögen weiterhin 
verstärkt. Ästigkeit der Grundachse nimmt weiter zu. Regenerations- 
vermögen und Wurzelbildung kriechender Sproßteile nicht beobachtet. 
Verfault in guten Böden. VC = 9u?; Zunahme gegenüber dem der 
vorigen Art um 47,5%. C/KL = 1/57, 1. Zunahme dem der vorigen Art 
gegenüber um 28,8%. 
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D. arenarius. Mehr als 30jährig. Ausdauernd. Angepaßt an die 
weißen Dünensande der Ostsee, verträgt aber Ca- und N-haltige Böden 
sehr gut, ohne zu faulen. Winterhart. Wurzeln kräftig entwickelt. 
Starke Verästelung der Grundachse. Bildet dicht geschlossene Rasen. 
Starkes Regenerationsvermögen. Die nicht blühenden Triebe schlagen 
in geeigneter Erde Wurzeln. Länge und Festigkeit der Stengel nehmen ab. 
Stark entwickeltes Blätterwerk. Blütenstand locker dichasisch wie bei 
voriger Art. Fast alle Blüten eines Rasens blühen synchron. Gewaltige 
Leuchtwirkung der geöffneten Blüten. Starke Verkürzung der Blüh- 
periode. Starke Verkürzung der Reifezeit der Blüte. Wurzelt in Sand 
und in guter Erde. Fertilität nimmt gegenüber der vorigen Art ab. Die 
Größe der Blüte nimmt ab. Der Duft nimmt stark zu. VC = 13,4 y. 
Zunahme der vorigen Art gegenüber um 49%. C/KL = 1/55,3; gegen- 
über der vorigen Art schwach vergrößert. Die Art ist polyploid. n = 30. 


Ergebnis. 

5 diploide und eine tetraploide Nelke mit steigender Chromosomen- 
masse und steigendem Chromosomen-Kernraum-Verhältnis wurden auf 
ihre Vitalität hin untersucht. Gesichert erscheint, daß bei den 5 Di- 
ploiden eine stetige Zunahme der Vitalität zu beobachten ist. Mit dem 

zur Polyploidie nimmt die Vitalität sprunghaft zu. Bedingt 
ist die Vitalitätszunahme durch eine stetige Vervollkommnung der Wurzel, 
die sich aus unscheinbaren Anfängen stetig zu einer widerstandsfähigen 
und leistungsfähigen, tiefgreifenden und stark verzweigten Pfahlwurzel 
entwickelt. Begleitet ist diese Ausbildung der Wurzel von einer Steigerung 
der Fähigkeit, den Wurzelhals zu bestocken und Ausläufer zu bilden, 
die in der angeführten Reihenfolge immer dichter zusammentreten und 
schließlich geschlossene Rasen bilden. Auch die Ausbildung des Blätter- 
werks nimmt in der gegebenen Reihenfolge zu. Mit Ausnahme von 
D. silvestris, der ja einem ganz anderen Lebensraum angehört, insofern 
als er in alpinen bis hochalpinen Lebensgemeinschaften anzutreffen ist, 
läßt sich bei den Diploiden eine Zunahme des Blütendurchmessers, der 
Leuchtwirkung der Blüte, des Duftes, der Fertilität, der Antherenlänge 
und Stengellänge feststellen. Auch rückt die Blütezeit der Arten immer 
weiter hinaus, und die Empfindlichkeit gegenüber den Düngemitteln 
läßt nach, je mehr die Chromosomenmasse anwächst. 

Mit dem Übergang zur Polyploidie tritt als neues, unter den Diploiden 
unbekanntes Merkmal, ein ausgesprochenes Wiederergänzungsvermögen 
hervor, das sich darin äußert, daß Ranken und abgerissene Stengelteile 
unter günstigen Bedingungen Wurzeln schlagen und so eine vegetative Ver- 
mehrung der Art bewirken. Solche Pflanzen wuchern; sie müssen jähr- 
lich zurückgeschnitten werden, weil sie den ihnen zugewiesenen Platz 
überschreiten. Gleichzeitig sinkt die Fertilität ab. Mit abnehmender Pollen- 
zahl wird aber die Leuchtwirkung der Blüten gesteigert, der nötige 
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Insektenbesuch gefördert und die Samenbildung günstig beeinflußt. 
Das plötzliche Hervorbrechen einer neuen, für die Vitalität der Art so 
bedeutsamen Eigenschaft, mit dem Übergang zur Polyploidie ist mit 
der Vergrößerungs der Chromosomenmasse und des Chromosomen-Kern- 
raum-Verhältnisse nicht sichtbar verbunden. Diese Annahme wird da- 
durch unwahrscheinlich gemacht, daß das C/KL nur unmerklich zu- 
genommen hat. Der mutative Vorgang des Überganges zur Polyploidie 
schließt doch wohl noch ungeklärte Begleitumstände in sich. Um diesen 
letzten Sachverhalt zu zeigen, war der Vergleich mit einer polyploiden 
Nelke nötig, zumal sie als Ableitung der letzten Diploiden angesehen 
werden darf. 
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VERSUCH ZUR ERFASSUNG DER MENGENMASSIGEN 
BEDECKUNG DES DARSS UND ZINGST 
MIT POLYPLOIDEN PFLANZEN. 


EIN BEITRAG ZUR BEDEUTUNG DER POLYPLOIDIE BEI DER 
EROBERUNG NEUER LEBENSRAUME. 


Von 
HEINRICH ROHWEDER 
(Kiel). 
(Eingegangen am 15. November 1937.) 


Seitdem MÜnTzıng in seiner umfassenden Arbeit über die entwicklungs- 
geschichtliche Bedeutung der Polyploidie (1936) gezeigt hat, daß die 
Polyploiden ihre diploiden Ausgangsformen bald in dem einen, bald in 
dem anderen Merkmal übertreffen, ist die Beobachtung HaGErups (1932a), 
daß die Besiedelung schwierigerer Lebensräume mit Vorzug den Poly- 
ploiden gelingt, durchaus verständlich geworden. Auf diese und eigene 
Beobachtungen fußend hat TiscHLER 1934 den Artenbestand der Provinz 
Schleswig-Holstein auf seinen Anteil an Polyploiden hin untersucht und 
ist zu dem Ergebnis gekommen, daß die Polyploiden hier wenigstens 
mit 44,1% der Artenzahl in der Zusammensetzung der angiospermen 
Pflanzendecke vertreten sind, während sie sich in Sizilien wahrscheinlich 
nur zu 31,3% daran beteiligen. Für Island und die Färöer konnte TISCHLER 
mit wachsender Entfernung nach Norden bis zu 54,5% Polyploide er- 
rechnen. Die Beobachtung TiscHLERs ist seitdem durch zahlreiche Ar- 
beiten bestätigt und ergänzt worden, so daß das Artbildungsproblem 
seiner Lösung ein schönes Stück näher gerückt erscheint. 

Das Gesamtergebnis, über das TıscHLER berichtet, ist jedoch nur 
rechnungsmäßig erfaßt und sagt nichts über die verschiedenen Qualitäten 
der einzelnen Polyploiden aus. Es ist aber selbstverständlich und braucht 
nicht weiter bewiesen zu werden, daß jede Art, auch die polyploide, über 
ganz bestimmte, nur ihr zukommende Fähigkeiten verfügt, die sie in den 
Stand setzt, ihr zusagende Gebiete zu besiedeln. Damit, daß eine Art 
polyploid ist, hat sie noch nicht die Fähigkeit, jeden frei werdenden Boden 
zu besetzen. Wenn also die Provinz Schleswig-Holstein über eine so hohe 
Zahl polyploider Arter verfügt, so wahrscheinlich deshalb, weil sie als 
ein geologisches Gebilde der Eiszeit im Gefüge ihrer Oberfläche so 
verschiedene Lebensbedingungen aufweist. Bestünde sie gleichförmig 
aus den Sanden des Meeresstrandes oder dem mit Ortstein durchsetzten 
Geschiebe des Reher Kratts (CHRISTIANSEN 1931), so wäre die Zahl 
der die Provinz besiedelnden polyploiden Arten als erheblich tiefer an- 
zusetzen. Wer die Dünenketten der Insel Sylt in ihrer ganzen Ausdehnung 
durchwandert, beobachtet nämlich, daß dies große Gebiet mengen- 
mäßig durchweg von 3 polyploiden Gräsern: Psamma arenaria, Elymus 
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arenarius und Carex arenaria bewachsen ist, und ein Gang durchs Reher 
Kratt zeigt auf Schritt und Tritt immer wieder nur die Heide als diploide 
Pflanze. Ich habe 2 Lebensräume der Provinz willkürlich herausgegriffen, 
um zu zeigen, daß in dem einen, mengenmäßig gesehen, nur 3 Polyploide 
vorherrschen, in dem anderen nur wenig polyploide Arten gefunden 
werden. 

Es ist also richtig, was die Ökologen immer wieder betonen, daß 
unsere Provinz in eine stattliche Reihe von verschiedenen Lebens- 
räumen aufgeteilt werden muß, um das Eindringen von mindestens 
315 Polyploiden in den 15000 qkm fassenden Raum der Provinz Schleswig- 
Holstein zu erklären. Will man also die Kampfkraft der einzelnen Poly- 
ploiden, welche die Provinz bewohnen, vergleichend verfolgen, so hat man 
sich an die gegebenen Assoziationen zu halten, um zu beobachten, ob und 
in welchen Eigenschaften die Polyploiden den Diploiden überlegen sind. 
Nun sind aber die alten heimischen Pflanzengesellschaften derartig im 
Schwinden begriffen, daß sie nur noch an wenigen Stellen einigermaßen 
rein erhalten sind. Und selbst hier gewahrt man den Einfluß des Menschen, 
der offenbar den Polyploiden bei ihrem Bestreben vorzudringen, Vor- 
schub leistet, so daß die Fazies, das besondere Aussehen der Gesellschaft 
der jeweiligen Standorte, sich wesentlich von den beschriebenen Gesell- 
schaften der Schweizer und Schweden unterscheidet. Da nun der weitaus 
größte Teil der Provinz aus Kulturland besteht, dessen einzelne Parzellen 
mit sogenannten Knicks umgeben sind, die, von Menschen aufgeworfen, 
das Areal ausmachen, auf das sich der größte Teil der wild lebenden 
Pflanzen beschränken muß, so wird selbst dann, wenn die erste um- 
fassende Ökologie der Provinz erschienen sein wird, das Wesen der Poly- 
ploiden nur unscharf herausspringen, weil es gar nicht möglich ist, all die 
Lebensräume zu untersuchen, die die Menschen durch Zusammentragen 
beliebigen Erdreiches in ihren Knicks geschaffen haben. 

Darum habe ich mich entschlossen, die 3 wichtigsten Lebensräume 
des Darß-Zingst auf ihren Pflanzenbestand hin näher zu untersuchen 
in der Hoffnung, hier Anhaltspunkte für die physiologischen Kräfte 
der das bezeichnete Gebiet bewohnenden Polyploiden zu gewinnen. 
Mein Augenmerk fiel gerade auf dies Gebiet, weil es geologisch als post- 
litorines Gebilde aufzufassen ist und bedeutend jünger sein dürfte als 
der größte Teil der zumeist diluvialen Provinz Schleswig-Holstein. Der 
Darß-Zingst hat den besonderen Vorteil, daß sich sein Werdegang recht 
gut historisch einordnen läßt, was in den folgenden Ausführungen klar- 
gelegt werden wird. Das untersuchte Gebiet ist zudem geographisch 
scharf umrissen und durch mächtige Bodden vom südlichen Festland ge- 
trennt, während es im Norden und Westen von der offenen Ostsee bespült 
wird. Es ist von geologischer Seite von Orro (1911/12) eingehend unter- 
sucht und, was das Dünengebiet angeht, pflanzengeographisch von 
REINKE (1911). Was mich aber besonders bewog, gerade diesem biologisch 
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aufschlußreichen Gebiet mein Augenmerk zuzuwenden, ist in der be- 
sonderen Lage des Darß begründet, da er mit etwas weniger als 54,30° 
etwa auf der selben geographischen Breite liegt wie die Städte Schleswig 
und Eckernförde, deren besondere Floren ich mit der Darß-Zingster 
Flora vergleichen möchte. Das untersuchte Gebiet liegt mit etwa 
12,30—13° östlicher Länge fast 3 Längengrade, also etwa 200 km weiter 
nach Osten als die zum Vergleich herangezogenen Florengebiete der 
Provinz Schleswig-Holstein. 

Das Gebiet, dessen Pflanzenbestand sich mein Interesse zuwandte, ist 
das gleiche, welches der geologischen Untersuchung von Orro (1911) 
zugrunde liegt. Das Fischland mit seinem alten, diluvialen Kern wurde 
aus der Betrachtung fortgelassen. Der Saaler, Bodstedter und Barther 
Bodden und der Grabow, deren Uferzonen einen wesentlichen Teil 
meiner Arbeit beansprucht haben, sind gleichförmig im untersuchten 
Gebiet auf Heidesand gelagert, der nirgends gröbere Geschiebe aufweist. 
Auf diesem recht gleichförmigen Untergrund ist das ganze Gebiet des 
Alt-Darß und der Darßer Heide aufgebaut, dessen ausgedehnte Flächen 
mit lichtem Kiefernwald bestanden sind. Dies Gebiet wurde ebenfalls 
auf seinen Artbestand hin untersucht. Es wird nach Norden zu durch 
das alte Darßer Kliff begrenzt, auf dem die Landstraße Prerow—Ahrens- 
hoop entlangläuft. Die Korngröße ist zu 72,5% unter 0,13 mm. Der 
Sand ist also gleichmäßig feinkörnig und ohne Beimengungen von 
Kiesel oder Granitsteinen. Er ist fast frei von Kalk, was aus den zahl- 
reichen Bodenuntersuchungen von OTTo (1911) hervorgeht und durch die 
Untersuchung der Pflanzendecke bestätigt wird. Der Heidesand liegt 
in einer Mächtigkeit von 7 m über dem diluvialen Geschiebemergel aus- 
gebreitet, so daß der gesamten Pflanzendecke des Gebietes wohl nur 
geringe Spuren von Ca zur Verfügung stehen. Der Mangel an Kolloiden 
bringt weiterhin einen empfindlichen Mangel an Kalium mit sich, während 
die Nähe der See und der schwach NaCl-haltigen Boddengewässer 
geradezu giftig auf gewisse, für das Gedeihen vieler Pflanzen wichtige 
Bodenbakterien einwirkt. Dazu kommt gleichmäßige Ortsteinbildung 
im ganzen Gebiet des Altdarß in einer Tiefe von 30—50 cm und in einer 
Mächtigkeit von einigen Dezimetern. Es ist zu erwarten, daß den durch 
Ortstein geschaffenen Bedingungen nur wenig Arten gewachsen sind. Das 
gesamte Gebiet der Darßer Heide ist nach GEINITZ einschließlich der 
oben genannten Bodden als der Boden des einstigen mecklenburg- 
pommerschen Stausees zur Zeit der letzten Eisschmelze aufzufassen. 
Das mit Wasser bedeckte Boddengebiet mißt allein 299 qkm bei einer 
Uferlinie von 160 km. Die mit Kiefernwald bedeckte Fläche der Darßer 
Heide und des Altdarß beträgt etwa 6000 ha, also 60 qkm. 

Der zweite Lebensraum, dessen Pflanzenbedeckung hier zur Unter- 
suchung gelangen soll, ist bedingt durch sein jüngeres geologisches Alter 
und seinen besonderen Aufbau. Es handelt sich um das nördlich vom alten 
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Darßer Kliff gelegene Gebiet des Neudarß, das eine Folge von etwa 
120 Dünenreihen darstellt, die von W nach O streichen und um so jüngeren 
Datums sind, je weiter sie nach Darßer Ort, der nördlichsten Spitze des 
Gebietes, zu liegen. Wenn die während der Litorinazeit angenommene 
Landsenke etwa 2000 Jahre vor unserer Zeitrechnung zum Stillstand kam, 
so dürften die ersten Dünenschwellen des Neudarß, die sich an den Altdarß 
anlehnen, etwa 4000 Jahre alt sein. Ferner wissen wir, daß die Dünen- 
bildung bei Darßer Ort seit 1696 um etwa 1000 m nach N vorgeschritten 
ist. Danach wären in den letzten 200 Jahren etwa 4 m Dünensand im Jahr 
angeweht worden. In Wirklichkeit ist natürlich die Dünenbildung nicht 
gleichmäßig erfolgt, sondern bald stärker, bald langsamer. Auch wissen 
wir, daß sie gerade in den letzten Jahren besonders schnell fortschreitet. 
Bei vorsichtiger Abschätzung der gegebenen Tatsachen läßt sich dies 
interessante Gebiet des Neudarß jedoch chronologisch auswerten, weshalb 
es sich für unsere Untersuchungen besonders eignet. 

Der Boden des Neudarß setzt sich bis zu 3 m Tiefe aus hellem, grobem, 
Ca-freien Seesand zusammen. In 3—5 m Tiefe wird der Sand feinkörniger 
und toniger und ist mit Faulschlamm untermischt, der Ca-haltigen 
Schichten aufliegt. In 5—7 m Tiefe wird der Boden grau und ist von 
Pflanzenresten durchsetzt. In 7—11m Tiefe findet sich mittel- bis 
feinkörniger, weißer Seesand. Dieser ist blauem, diluvialem Geschiebe- 
mergel aufgelagert. Vermutlich besteht der Boden des Neudarß zur 
Hauptsache aus den Sanden, die nach der Litorinazeit im Westen vom 
Altdarß abgetragen und im Norden wieder angelagert worden sind. Die 
Dünenreihen werden nach N immer heller, nach S dunkler. Die geo- 
logisch jüngsten Dünen im Norden sind am höchsten. Der Abstand der 
Dünenzüge schwankt zwischen 30 und 200m. In den Senken, die hier 
Riegen heißen, finden sich oft, besonders im W, nahe der Küste, moorige 
Gewässer, die in starker Verlandung begriffen, zum Teil gar schon mit 
einer dichten Pflanzendecke überzogen sind. Die Gewässer in den 
Riegen scheinen von einstigen Uberflutungen herzurühren; das Wasser 
in ihnen ist aber schon längst ausgesüßt. 

Die jüngsten Dünenzüge des Neudarß gehen allmählich in den dritten 
Lebensraum über, dessen Pflanzendecke hier näher untersucht werden 
soll: den Meerstrand mit seinen neuzeitlichen Sandgebilden. Der Darßer 
Weststrand ist ein gewaltiges Abbruchgebiet, dessen Uferlinie nachweislich 
in 100 Jahren 175—200 m zurückgewichen ist. Orro schätzt den Ufer- 
verlust im Jahr noch immer auf 1 m. Demgemäß wandern die Dünen hier 
nach Osten und bringen die dahinter stehenden Bäume zum Absterben. 
Es ist zu erwarten, daß sich auf diesem gefährdeten Posten nur wenig 
Pflanzenarten halten können. Östlich von Darßer Ort wird der im Westen 
vom Meer abgetragene Sand wieder angelandet und somit die Prerower 
Bucht mit Sandmassen angefüllt. Im Schutze dieser Sandbänke ist der 
Kampf um die Besiedelung des Bodens nicht so hart wie im Westen am 
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Abbruchsstrand, was an der Geschlossenheit der Pflanzendecke erkannt 
werden kann. Der geschilderte Vorgang wiederholt sich am Zingster 
Strand, der dem Darßer Weststrand ähnlich ist. In der Sturmflut von 
1872 ist der Strand hier allein 50 m zurückgewichen. Der Zingster Ost- 
strand ist wieder ein Anlandungsgebiet, dem der 10 km lange Bock vor- 
gelagert ist, womit sich seine geschlossene Pflanzendecke erklärt. Be- 
sonders die Dünen von Darßer Ort und Prerowstrand, sowie die Dünen 
nördlich von Pramort sind urwüchsig und unberührt und demgemäß 
eingehend untersucht worden. Die Uferzonen der Bodden, sowie die 
darangrenzenden Wiesen wurden in historischer Zeit 1596, 1730, 1867, 
1872 und zuletzt 1904 durch gewaltige Sturmfluten überflutet. Die 
Pflanzen, die sich hier behaupten, sind den schwersten Angriffen durch 
Wind und Wasser ausgesetzt. Es ist nicht zu verwundern, wenn nur 
ein kleiner Teil der schleswig-holsteinischen Angiospermen hier boden- 
ständig geworden ist. 


Die Angiospermen des Heidesandes im Darß-Zingstgebiet. 

Die Pflanzengesellschaften, welche den Heidesand des Darß-Zingst 
bewohnen, sollen hier in 2 besonderen Gruppen behandelt werden. Die 
erste Gruppe umfaßt diejenigen Arten, die sich in der Uferzone der NaCl- 
haltigen Bodden aufhalten. Damit würde ich etwa in Anlehnung an die 
BRAUN-BLANQUETSsche Schule die Gesellschaftsordnung der Phragmitetalia 
erfaßt haben. Die besonderen Fazies des Scirpeto- Phragmitetums, wie sie 
sich hier in der weiten Uferlinie der Bodden in vielfacher Modifikation 
vorfinden, sind in einer Tabelle zusammengefaßt und mit den ent- 
sprechenden Gesellschaften verglichen worden, die am Ufer des Winde- 
byer Noors etwa auf gleicher Breite festgestellt wurden. Da es hier nur 
darauf ankommt, diejenigen Arten herauszustellen, welche über die Fähig- 
keiten verfügen, sich den in mehr als einer Beziehung schwierigen 
Lebensbedingungen im Darß-Zingstgebiet anzupassen, konnte ich das 
gebräuchliche Maß von einigen Quadratmetern pro untersuchter As- 
soziation auf den gesamten Boddenraum ausdehnen, zumal der NaCl- 
gehalt des Boddenwassers überall angenähert gleich groß ist. Die Bodden- 
gewässer sind zumeist sehr flach, so daß sie oft kilometerweit vom 
Ufer entfernt kaum eine größere Wassertiefe als 1 m aufweisen, und die 
sie durchziehenden Ströme sind kaum tiefer als 4—5 m. Darum erscheint 
es verständlich, daß das NaCl-haltige Wasser der Ostsee, das an tiefere 
Rinnen gebunden ist, wohl nur bei Sturmfluten in die Bodden gelangt, 
so daß diese weniger als 0,8% an Kochsalz aufweisen, eine Kochsalz- 
konzentration, wie sie in der Ostsee östlich der Darßer Schwelle bei 
Rügen gefunden wird (SEIFERT 1937). Die gleiche, feine Körnelung des 
Bodens und die gleiche geologische Formation rechtfertigen weiterhin die 
Zusammenfassung der gefundenen Fazies der gleichen Assoziationen. 
Auf eine Trennung der Assoziation in solche Arten, die an windgeschiitzten 
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Stellen leben, und solche, die sich dem windbestrichenen Ufer besonders 
angepaBt haben, wie SAUER es vorschlägt (1937), kann ebenfalls ver- 
zichtet werden, und zwar aus den gleichen, oben angeführten Gründen, 
zumal beide Lebensräume im Boddengebiet wie im Windebyer Noor eine 
solche Unterteilung nicht zulassen, obgleich der maximale Winddruck 
hier wie da aus SW zu erwarten ist. Die Arten sind in den folgenden 
Tabellen in der Reihenfolge aufgeführt, wie sie von TiscHLER 1934 
für Schleswig-Holstein aufgezählt worden sind. 
































Tabelle 1. 
Standort 
: : ars, | w Di- |Poly-| Abundanz 
Ne. Name der Art uferzone) ve a= ploid] ploid org 
Bodden | Noor 
26 | Urtica dioica. . . . . . | + 15/,] 1.1.3/,] 24 ~ — 
29 | Rumex acetosa . . . . . — +.1.3/,] 7; 8 + + — 
32 | Rumex crispus. . . . . |1.1.%, | 1.1.4/,| 30 + + 
34 | R. hydrolapathum . BEER 24.87, À 108 + He 
39 | Polyg. amphibium - 12.1. 41 11.4, 33 u 2 +t 
40 | Pol.aviculare ..... +.1.4/, |+.1.4/, 20 + FH 
44 | P. hydropiper -122.9%,121.%, 10 + ++ 
48 | P. persicaria . . . . . . 12.9 1 12.9, 22 ++ 
52 | Chenopodium glaucum . . _- 3.1. 3/, u ! un 
59 | Atripex hastatum. . . . — |+.1.3/, 9 — - 
60 | À. hitorale . . . . . . ‘ —- |+.1.4/, 9 + + 
72 | Stellaria graminea . . . — |+.1.4/, 13 + + 
74 | St. media Bass +.1.3/, |+.1.3/,] 22 + + 
77 | St. uliginosa . . . . . 1.1.41 11%, 12 — + 
84 | Cerastium triviale. . . +.1.4/, | 1.1. 4, 72 + + 
89 | Sagina procumbens. . . | 1.1.4/, | 1.1.4/, 11 + + 
111 | Lychnis flos cuculi . . 2.1. ‘/, | 2.1. 4, 12 + ++ 
118 | Dianthus superbus . LL. *, -- 15 + 
124 | Caltha palustris 22.%,12.2.°%, 16 + ++ 
136 | Ranunculus acer . 2.1. 4/, | 2.1.4, | 7; 14 ! ++ 
140 | R. flammula . 2.1. 4/, | 1.1. 4/, 16 + ++ 
144 ı R. repens te > he — +.1.4/,] 8; 16 ! - 
146 | R. sceleratus . . . . . ‘ — LL 16 + + 
153 | Thalictrum flavum . . . | 1.1. 4/ -- 42 + + 
185 | Nasturtium officinale . . |+.1.%, | 1.1.*%, ro + + 
191 | Cardamine pratensis . | 2.1. 4/, | 2.2. 4/, | 16; 32 + ++ 
194 | Capsella bursa pastoris . | 1.1. 4/, | 1.1. 4/ 16 + ++ 
218 | Parnassia palustris . — |+.1.4/,] 10; 9 | + 
235 | Potentilla anserina . 3.2. 4/, | 3.2. 4/, 14 + + ++ 
240 | P. reptans . +.1.4/, | 1.1. 4, 14 + + 
241 | P. silvestris 2.1. "/, 12.1.2, 14 + ++ 
249 | Filipendula ulmaria . 2.2. */, | 2.2. "fg 7 + +4 
251 | Allchimilla vulgaris . — |{+.1.4/, 32 + + 
290 | Trifolium frire ‘ 2.1. 4/, | 2.1. 4/, 8 + ++ 
297 | T. repens en ‘ 21.9.7217, 16 + ++ 
302 | Lotus uliginosus . AAS SOs oy) 6 + + 
307 | Vicia cracca . . . . . . NAME R AR 14 + + 
312 | V.sepium . . -— LL, 7 + + 
371 | Hypericum perforatum LY. A) doko Pls 16 + + 
392 | Lythrum salicaria 1.1.4/, | LL 25 + + 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 
Standort 
7 Darß, Di- [Poly Abundanz 
m ee Uferzone Winde- | = |ploid| ploia] Dominanz 
Bodden | Noor 
395 | Epilobium hirsutum. . . | 1.1.4/,| 1.1.%,] 18 |(+)] ! — 
399 | Æ. palustre. . . . . . - 114 |1L4! — ! ~ 
400 | Epilobium parviflorum . | 1.1. 4/, | 1.1. 4/, 18 (HJ ! _ 
412 ng vulgaris . . | 2.1.4/, | 2.1. %/, jetwa 48 2 pos 
441 nthe Lachenalii. . . | 2.1. 4/, 11 a a 
445 nn silvestris . . - u 1.2. 4/, 11 + — 
477 ZUBE nummularia. | 1.1. 4/, | 1.1.4/, | 17—18 + + 
479 | L. vulgaris... . . . - 2.1.4/, | 2.1.4/,] 14 ++ 
484 Sa u RE 1.1.%, —  Jjetwal2] + + 
485 Erle vulgaris . . 1.1. 4/, — 10 oS + 
491 | Erythraea pulchella . 2.1.4, — fetwal9 + ++ 
501 | Calystegia sepium . 3.2. 4/, | 2.2. 4/, 11 + rn 
515 | Myosotis caespitosa . 1.1. 4/, | 1.1. 4/, Jetwa 40 + a 
518 | M. palustris... . . - 2.1. 4/, | 2.1.4/,] 32 + ++ 
527 | Ajuga reptans . . . . . — 11.4, — ! = 
530 | Scutellaria galericulata .. | 1.1.%, | 1.1. 4/, jetwa 16 - = 
535 | Brunella vulgaris. . . . | 2.1. 4/4 | 2.1. 4/, 16 + ++ 
554 Zee ven to . . + | 2.1.4, | 2.1. 4/, jetwa 32 = ++ 
560 je a mee ep 6 panes TEL 11 + + + 
561 entha aquatica . . 3.1. 4/, | 3.1.4/,] 48 + ae 
596 | Veronica Tournefortii . - 11.49, | 1.1.4, 14 + - 
602 | Odontites rubra. . . . - ZIELT © l+ + 
610 | Pedicularis palustris . . | 1.1.‘/, — 8 + He 
622 | Plantago lanceolata - | 2.1. 4/,} 2.1.4, 6 + Be 
624 | P. maritima . . . . . . 2.1. 4}, — 6 > oe 
636 | Galium uliginosum . . . | 1.1. 4/, | 1-1. 4/, 22 + a 
672 | Aster tripolium. . . . . 2.1. 4/, — 9 + + — 
691 | Bidens tripartitus. . . . | 3.1.4/, | 3.1.4/,] 24 + nz 
696 | Achillea millefolium. . . | 3.1.4/, | 3.1.%/, | > 24 + + + 
715 | Senecio erucifolius . . . | 1.1.%, | 1.1. 4/4 20 + + 
737 | Cirsium palustre . . . . | 2.1./, | 2.1. ‘/4 17 (+)! ! ++ 
741 | Centaurea jacea 2.1. 4/, | 2.1. 4/, 22 — + 
748 | Crepis biennis . . . - - 1.1.4, | 1.1.4, 20 + + 
772 | Sonchus arvensis . . . . | 1.1.4/, | 1.1.4/, 32 + + 
778 | Typha angustifolia - . + 133.4, | 3.3. 4/, 30 + +++ 
791 | Potamogeton filiformis 3.1. 4/, | 3.1. 441 — ! zZ 
810 | Tri in maritima 3.1. 4/, _- 24 — ++ — 
811 | Tr. palustris. . . . . . 3.1.4,131.4,| — ! +++ 
827 | Phalaris arundinacea . . | 2.1. 4/, | 2.1. 4/, 14 En + — 
829 | Anthoxanthum odoratum | 2.1.4/, | 2.1.4/, 10 + nz 
837 .— pratensis . . | 2.1.4/, | 2.1. 4/, 14 +- + + 
836 geniculatus . . . - - 3.1. 4/, | 3.1.4, 14 + +++ 
838 donnée ARTE 3.1.%, | 3.1. 4/, |14; 21; ae re 
28 
841 | Calamagrostisarundinacea | 1.1. */, | 1-1. */, 14 + + 
851 | Deschampsia caespitosa . | 2.1. */, | 2.1. 4/4 14 + ++ 
861 | Phragmites communis . 5.4. 4/, | 5.4. 4/4 24 +1 + I++++ 
866 | Briza media. . . . . . 1.1. 4/, — 7 + 
868 | Dactylis glomerata 2.1. 4/, | 2.1. 4/, 14 Eu oe 
875 | Poa pratensis . . . . . 2.1. 4/, | 2.1. 4/, |14; 28 + ++ 
35 
878 | Glyceria aquatica. . . . | 2.1.4/, | 2.1. 4/, | 14; 28 a ++ 
879 | G. fluitans . . . . . . . 2.1. 4/, | 2.1.4 14 + ++ 
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Tabelle 1 (Fortsetzung). 
































Standort 
u 4 Darß, “ fx Di- |Poly- Abundanz 
Nr. Name der Art Uferzone yo n= ploid ploid M 
Bodden | Noor 
884 | Festuca arundinacea . . | 2.1. 4/, | 2.1. 4/, | 14; 21; + ++ 
35 
912 | Agropyrum repens . . . | — 1.1. 4/, 21 + + 
925 | Scirpus compressus . . . | 2.1. 4/, | 2.1. 4/, 22 + oe 
928 | Sc.maritimus . . . . . 3.1. 4/, | 3.1. 4/, | 43; 52 > +++ 
DT rain: UT LP 2.1. 4/, | 2.1.4, 20 ~ a 
932 | Sc. silvaticus . . . . . . 2.1. 4, | 2.1.4, 31 + ++ 
933 | Sc. Tabernaemontani 3.1.4/, | 3.1.4/,| etwa + ++- 
20—22 
939 | Heleocharis palustris . . | 1.1.%, — 15;8;9; 1] ! od 
18; 19 
954 | Carex-disticha . . . . . 2.1. 4/, | 2.1. 4/, letwa 31 + ++ 
960 | C. flava (Weberi) . . . . | 2.1.4/, | 2.1. 4/, 35 + ++ 
9821 C.glauca . . . . . . . 2.1. 4/, | 2.1.4/,} 38 + ++ 
BETON. 12101. MA 2.1.4, | 24.4,1 56 + ++ 
972 | C. panicea . . . . . . . 2.1.4, | 2.1.4/,] 16 +] ++ 
974 | Carex paradoxa oe | lethal 219 32 + + + 
978 | C. pseudocyperus . . . . | 1.1.4/, | 1.1.4/, 33 + + 
981 | C.riparia . . . . . . . B1.Y NL. 36 + + 
990 | C.veseartia ...... 21%, 121.9, 41 - ++ 
991 | C. vulgaris. . . . . . . 3.1. , 131%, 42 + +++ 
992 } C'oulpinn . . 2s. FEE | LEY, 34 + — 
997 | Lemna minor . . . . . 2.1. 4, | 2:1. 4/, 20 + + 
998 | L. polyrrhiza. . . . . . ELA TEL 20 + + 
1004 | Juncus bufonius . . . . | 2.1.4/, | 2.1. 4/, letwa 30 + ++ 
1007 | J.effusus . . . - . . . 2.1.4/,1 2.1.4, — ! me 
1009 | J. Gerardi . . . . . . . 1.1. 4/, — 40 + + 
EN :  . …. …. 1.1. 4/, | 3.1. 4/, letwa 20 + TT 
1011 | J.lamprocarpus . . . . | 3.1.4/, | 3.1. 4/, — ! +++ 
1054 | Orchis latifolia. . . . . LE ©; — 10 + + 


Zusammen 118 Arten. Sowohl der Boddenrand des DarB-Zingst- 
gebietes wie auch die Uferzone des Windebyer Noors weist je 104 Arten 
auf. Die Boddenuferpflanzen bestehen aus 84 Polyploiden und 20 Di- 
ploiden, von denen 4 Polyploide und 10 Diploide am Windebyer Noor 
nicht gefunden wurden. In der Randzone des Vergleichsgebietes fand ich 
85 Polyploide und 19 Diploide, von denen 5 Polyploide und 9 Diploide 
im Darß-Boddengebiet nicht verzeichnet sind. Beide Lebensräume 
werden etwa zu 80,5% von Polyploiden bewohnt. Von den Polyploiden 
wurden 95% in beiden Vergleichsräumen festgestellt, von den Diploiden 
jedoch nur 50%. 90 von 104 Arten, also 86,5%, haben sich so gut dem 
NaCl-haltigen Wasser und dem Sandboden angepaßt, daß sie in beiden 
Lebensräumen etwa mit der gleichen Charakteristik auftreten. Den 
Vitalitätsgrad 5 hat Phragmites communis erhalten. Nach meiner Schät- 
zung nimmt diese Art allein 50% der gesamten Uferzone der 160 km 
langen Boddenkiiste ein. Die restlichen 50% des Boddenufergebietes 
werden sich schätzungsweise auf die übrigen 103 Arten verteilen. Gibt 
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man den mit dem Vitalitätsgrad 1 bezeichneten Arten den von ihnen 
besiedelten Flächenraum 1, den mit dem Vitalitätsgrad 2 bezeichneten 
Arten die doppelte und den mit dem Index 3 versehenen Pflanzen die 
3fache Bodenfläche, so würde die mit dem Index 1 versehene Art etwa 
0,48% der Boddenuferzone besetzt halten, die mit dem Index 2 und 3 
versehenen Arten dagegen das Doppelte bis 3fache. Damit wiirde der 
Lebensraum in der Uferzone der Bodden etwa in folgender Weise aufge- 
teilt sein: 

Die polyploide Phragmites communis nimmt allein 50% der Ufer- 
zone ein: 
30 Polyploide mit dem Index 1 nehmen 8,4% des gleichen Lebensraumes ein. 


41 ” LEA ”, », 2 E23 22,8% ” 2 ” » 


13 9 ey) » 3 » 10,8% ,, oe x er 
Die Polyploiden bedecken schätzungsweise 92% der Uferzone der Bodden. 
Für die Diploiden bleiben somit nur etwa 8%, von denen Calystegia 

sepium allein die Hälfte beanspruchen dürfte. Unter den 29 Diploiden 

haben 20 Arten den Index 1, 8 Arten den Index 2 und nur 1 Art den Index 3 

erhalten. Allein 52,5% der 19 Diploiden begnügen sich mit der errechneten 

Flächeneinheit. Nur 42% von ihnen bewohnen den doppelten Raum 

und erweisen sich als etwa doppelt so kampfkräftig wie die Arten mit 

dem Vitalitätsgrad 1. Bei den Polyploiden liegt die Sache wesentlich 

anders. Nur 35% von ihnen begnügen sich mit der Flächeneinheit. 48,3% 

nehmen dagegen den doppelten und 16,5% gar den 3fachen Raum ein. 

Damit ist die Vitalität von 89 Polyploiden hinreichend beleuchtet; es 

ist aber zu beachten, daß eine Reihe von Diploiden den Kampf mit den 

Polyploiden sehr wohl zu bestehen scheint. Zu diesen besonders kampf- 

kräftigen Diploiden gehören vor allen Dingen Calystegia sepium, Lycopus 

europaeus, Plantago lanceolata und maritima, Polygonum hydropiper, 

Lychnis flos cuculi, Filipendula ulmaria, Lotus uliginosus und Sagina 

procumbens. 


Die Pflanzengesellschaft des höher gelegenen Heidesandes, 
des Altdarß und der Darßer Heide. 

Es handelt sich um das Gebiet südlich des Darßer Kliffs, das eine 
flache Kuppe von etwa 9 m über NN darstellt und aus feinem Sand mit 
einer durchschnittlichen Korngröße von weniger als 0,13 mm bis zu einer 
Tiefe von 7 m gleichmäßig aufgebaut ist; der diluviale Kreidemergel ist 
erst in einer Tiefe von 11—14 m erbohrt worden. Der Boden ist frei 
von Ca und K, so daß er so unfruchtbar erscheint wie der Boden des 
Boddenrandes im ersten Lebensraum der Boddenuferpflanzen. Er unter- 
scheidet sich aber vom ersten Lebensraum durch seine Wasserarmut und 
den Ortstein, der in etwa 30—40 cm gleichförmig auftritt und das Ein- 
dringen von Wasser und Wurzelwerk verhindert. Die Tätigkeit der Boden- 
bakterien ist hier minimal. Die Zersetzung des Humus ist mangelhaft, 
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so daß sich Trockentorf bildet. Unter diesem findet sich eine 10—30 cm 
dicke Schicht von Bleichsand, der dem Ortstein aufliegt. Der Boden 
trägt zahlreiche, alte Wachholder, die von der Forstverwaltung sorgfältig 
geschützt werden. Das ganze Gebiet erinnert dermaßen an das schleswig- 
holsteinische Naturschutzgebiet des Reher Kratts, daß es in bezug auf 
seinen Pflanzenbestand damit verglichen werden soll, obgleich das Reher 
Kratt etwas südlicher liegt und auf Altmoränen der vorletzten Vereisung 
aufgelagert ist, also einer geologischen Formation angehört, die wenigstens 
100000 Jahre älter ist als der Heidesand des Altdarß. Die Pflanzen 
des Reher Kratts sind von W. CHRISTIANSEN näher untersucht und in 
einer Monographie zusammengestellt worden (1931). Bei den Vergleichs- 
angaben, die sich auf das Reher Kratt beziehen, stütze ich mich im wesent- 
lichen auf diese Arbeit. Um die Ähnlichkeit beider Lebensräume zu 
kennzeichnen, führe ich auch die Gymnospermen und Pteridophyten 
mit auf, weil sie geeignet sind, die alten Lebensräume zu charakterisieren. 






































Tabelle 2. 
Standort 
Nr. Name der Art Des. | Dao n= plaid la Vitalität 
heide Kratt 
Juniperus communis . . | 2.2.*/, | 1.2. %, ++ 
Aspidium spinulosum . | 1.1.4/, | 1.1. 4/, — En 
Lycopodium clavatum . . | 1.1 1/4 12.4 14 + + 
L. complanatum . . . - 1.1.4, a ~ 
L.inundatum ..... 2.1. 1. 4/, _ — ++ 
er | 70 — 1.1. 4/, = + 
Polypodium vulgare. . . | 1.1. */, | 1.1. */, | etwa 90 + + 
ium aquilinum . . | 3.2. 4/, | 3.2. 4/, 32 + +++ 
Osmunda regalis . . . . | 1.2. 4/, — |22; 33; 44] + 
2 | Populus tremula . . . . | 1.3.4/, | 1.3.4/, | 19; 26 [(+)] ! + 
11 | Salix repens. . . . . . 22.41: j= 19 KH] 1 | ++ 
18 | Betula verrucosa . . . . | 2.2. 4/, | 2.2. 4/, 14 _ ++ 
21 | Quercus pedunculata . . | 2.3.4/, | 3.2. 4/, 12 - Her 
wit EU ee. 1.3. 4/, | 1.2. 44 12 + En 
30 | Rumex acetosella . . . . | 1.1.%, | 1.1.%, 21 + + 
44 | Polygonum hydropiper 112.912. 10 > 
84 | Cerastium triviale. 414129, 11. 72 + + 
118 | Dianthus superbus . . . | 1.1.4/, — 15 + + 
129 | Anemone nemorosa . . . | 1.1. 4/, | 1.1.4/, | 8; 12; 16 + + 
144 | Ranunculus repens . . . | 1.1. 4/, — 8; 16 ! + 
208 | Drosera rotundifolia. . . | 1.1. */, a 10 + + 
224 | Sorbus aucuparia 1.2. 4/, | 1.2.4, 17 + + 
228 | Rubus caesius . . . . . 1.2. 4/, — 14 + + 
230 | R. idaeus ....... 2.2. 4 | 1.2. 4/, 7 ++ 
241 | Potentilla silvestris 1.1.4, 7 LY, 14 + + 
271 | Genista anglica. . . . . — 11.9, — + 
272 | G.germanica . . . . . . — Lil. 4, — ! + 
276 | Sarothamnus Eur . | 2.2. 44 | 2.2. %, 24 +] ++ 
289 | Trifolium arvense . . . | 1.1. 4/, | 1.1. 4/, 7 + + 
297 | T. repens ....... wa — 16 Je sake 
302 | Lotus uliginosus . LL, u “ aad + 
307 | Vicia cracca . . . . . . EL 4, — 14 + + 
317 | Lathyrus montanus — ME 4, 4 + + 
Planta Bd. 27. 35 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 



































Standort 
Nr. Name der Art Darß- | Reher n= ohana ela Vitalitat 
heide Kratt 

321 | Lathyrus montanus . . . | 1.1. 4/, — 7 — + 
331 | Geranium sanguineum. . | 1.1. 4/, —- 42 a + 
338 | Polygala serpyllacea . . = 1.1.9, — ! + 
339 | P. HERE — |114,| 24-38 + + 
353 | Ilex aquifolium . . . . | 1.2.4/, | 1.2.4/, ! + 
on ovens em > he ‘ 1.2. a 13 ~ + 

ypericum oratum . | 2.1. 4/, | 2.1.4/, 16 ++ 
372 | H. pulchrum . . . . . . LE 4, | 1.1.4, 9 a os 
380 | Viola canina ..... a Ll. 4, 20 + r 
387 | V.silvestris . . . . . . 1.1.4/, | 1.1.4, 10 - a 
389 | V.tricolor . . . . . . . 12%, 13 + + 
394 | Epilobium angustifolium. | 1.1.4/, | 1.1. */, 18 (18)] ! - 
411 | Hedera helix ..... _ 1.2. 4/, | etwa 22 os + 
412 | Hydrocotyle vulgaris 2.1. 4/, — |etwa 48 u ce 
458 | Pirola rotundifolia . 1.1. 4/, — |etwa 23](+)] ! 
466 | Vaccinium myrtillus . 3.1. 4/, | 1.1. 4/, = ! | +++ 
467 | V.oxycoccos . . . . . . 1.1.4, a 36 En 
470 | Calluna vulgaris 4.1.%, | 4.1. 4/, 8 + ++ 
471 | Erica tetralix . . . .. 1.1. 4, | 1.1. 4, 12 + + 
479 | Lysimachia vulgaris 11.4, | 1.1.4/,] 14 + + 
480 | Trientalis europaea 2.1. 4/, | 2.1. 4/, | etwa 80 + ++ 
495 | Gentiana pneumonanthe 1.1. 4/, | 11.%, — ! _ 
548 | Galeopsis tetrahit 3 — LI. 16 = + 
559 | Thymus serpyllum . . . | 2.1.4/, | 2.1.4/, | etwa 10 | + Bu 
585 | Veronica chamaedrys . . u 23.9, 16 + E 
589 | V.officinalis . . . .. 1.1. 4/, | 1.1. 4/, 116; 17; 18 + + 
601 | Euphrasia stricta. . . . | 1.1. 4/, | 1.1.4/, — ! + 
602 | Odontites rubra. . . . | 1.1.4/,| 1.1.%,| 10 fi + 
603 | Alectorolophus major . . | 1.1. 4/, — 7 a 
605 | Melampyrum pratense 2.1. 4/, | 2.1. 4/, 9 ++ 
622 | Plantago lanceolata . . 12% 402.4 - + + 
624 | P.maritima ...... . 1.1.%, + 
631 | Galium mollugo ... . - 1.1. 4/, |11 2: 33 + + 
633 | G.sazatile. . . . . . . 2.1.4/,| 2.1.4/,] 2 ET ++ 
641 | Lonicera m RU ead, 4 11.4, — ! + 
652 | Succisa . | 2.1. 4/, | 2.1. 4/, 10 > ++ 
653 | Knautia arvensis . . | 1.1. 4/, -- 8 ao + 
663 | Campanula rotundifolia «12.1.9, 1} 1.1.4, 34 a + 
669 | Soli virgaurea 2.1. 4/, | 241.4, — ! ++ 
677 | Filago minima... . . 1.1. 4/, | 1.1.4, = ! + 
678 | Antennaria dioica . . .|1.1.%, | 1.1. 4/, 14 -- + 
681 | Gnaphalium uliginosum oP 41.9, 111%, 7 = En 
696 | Achillea millefolium — 1.1.4, | > 24 + + 
700 | Tanacetum vulgare . . . | 1.1.4/, | 2.1. 4/, - ++ 
713 | Arnica montana ... . — 1.1. 4/, | etwa 18 + + 
720 | Senecio silvati eo DRE PCR 2 + + 
739 | Serratula tinctoria . . . | 1.1.4/, | 1.1. 4/, — ! + 
741 | Centaurea jacea . . . . | 1.1. 4/, = 22 + + 
756 | Hieracium murorum . . — 11. 44 27/2 - = 
757 | H. pilosella ...... 2:1.4/, | 2.1.4, 45/2 + + 
759 | H. umbellatum . . . . . 11.4, 2 9; 27/2 ! + 
764 | Hypochaeris radicata LL 4/, | 1.1. 4, 4 —+- 
765 | Leontodon autumnalis 11. | 11.4, 6 + + 
777 | Scorzonera humilis . . . — 1.1. 4/, 7 > + 
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Tabelle 2 (Fortsetzung). 
































Standort 
Nr. Name der Art — n= | Halal Vitalitat 
heide Kratt 
829 | Anthoxanthum odoratum | 1.1.4/, | 1.1.4/, 10 + + 
838 | Agrostis alba ..... LL. 4/, | 1.1. 4/, 114; 21; 28 + + 
839 | A. cansna . . . : . . . -— EL %, 1 + + 
843 | Calamagrostis lanceolata a EL — ! en 
847 | Holcus lanatus. . . . . 1.1.%, | 1.1.%, 7 + fe 
848 | H.mollis ....... 1.1. 4/, | 1.1. 4/, 7 + + 
849 | Aira caryophyllea 2.12%, 7 127, 7 + + 
850 Spree N N % —_ LL 4 — ! + 
853 | A. flezuoss ... . … . . 3.1. 4/, | 3.1.4, 14 + +++ 
862 | Molinia coerulea 21.%,1 2.1:4, 18 SE QE 
870 | Poa annua . . . . .. LEVTILT 14 + + 
882 | Sieglingia decumbens . . | 1.1.4/, | 1.1.4/, — ! + 
887 | Festuca ovina . . . . . 2.1. 4/, | 2.1. 4, | 7; 14; 21 th. 
903 | Nardus stricta. . . . . LL STE “a 13 ! + 
922 | Eriophorum vaginatum . = 1.1.4, 29 + + 
924 | Trichophorum paie _ 1.1. 4/, = ! + 
976 | Carex pilulifera . . . 1.1, °4 | 12.21 9 + fr 
DIT COURS 2... , . a 1.1. 4, 42 + + 
1004 | Juncus bufonius . . . . | 1.1. 4/, | 1.1. 4/, | etwa 30 + + 
100.5, ee ee de 2.1. 4, | 2:1. 4 — : ++ 
1018 | J. squarrosus. . . . . . — LA, — ! + 
1011 | J. lamprocarpus de eke ae — — ! + 
1023 | Luzula multiflora . tere FREE 9 + + 
1044 | Majanthemum bifolium of Bde fg) Bede Ye 14 + + 
1028 | Anthericum ramosum . . — LL 4% 16 + + 
1045 | Polygonatum multiflorum | 1.1. 4/, — 9 + + 
1046 | P. officinale . . . . . . u 11.9, 10 + F 
1048 | Convallaria majalis . . . | 3.1.4/, | 3.1. 4/, 19 + }+++ 
1054 re ee nae, . . oe LE, 10 + + 
1055 | O. maculata . . . . .. 114%) 114%] 10 J + + 
1062 | Platanthera bifolia . . . _— 1.1. 4 21 + + 
1068 | Neottia nidus avis... . — 1.1.4 18 + + 


Zusammen 110 Arten, 50 diploide und 60 polyploide. Beiden ver- 
glichenen Lebensräumen gemeinsam sind 63 Arten, also 57,3% ; von diesen 
sind 35, also 55,5% diploid und 28, also 44,5% polyploid. Nur im Gebiet 
der DarBheide wurden 18 Arten angetroffen, und zwar 7 diploide und 
11 polyploide. Nicht festgestellt wurden hier 29 Arten, welche das 
Reher Kratt aufweist, und zwar 8 diploide und 21 polyploide. Die 35 
beiden Lebensräumen gemeinsamen Diploiden gliedern sich in 25, denen 
die Vitalität 1 zugebilligt wurde, 8 mit dem Vitalitätsgrad 2, und je eine 
Art mit dem Index 3 bzw. 4. Auf 100 umgerechnet würden sich diese 
Grade wie 71,5:22,9:3:3 verhalten. In Wirklichkeit nimmt Calluna, 
die Grauheide, im Darßheidegebiet mit dem Adlerfarn zusammen etwa 
50% und im Reher Kratt etwa 80% von dem Raum ein, den die Eichen, 
Faulbaum, Zitterpappel und Wachholder den beiden Hauptvertretern 
der Heidegesellschaft lassen. Auch unter den Eichen, die ja relativ viel 
Licht durchlassen, wächst kaum eine höhere Pflanze, so daß der gesamte 
35* 
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Raum, den die Baume einnehmen, in Abrechnung gebracht werden muB. 
Die nun folgenden Angaben beziehen sich also auf das unbeschattete 
Callunetum beider Gebiete, das von den Vertretern der Eichenwald- 
gesellschaft und fremder Assoziationen hier untermischt ist. In dieser 
Durchdringung der Heidegesellschaft mit den Begleitern des Eichenwaldes 
ist das Wesen der Kratts zu suchen, wie W. CHRISTIANSEN (1931) fest- 
gestellt hat. Bringen wir die polyploide Zitterpappel und die 4 Diploiden: 
Sommer- und Wintereiche, Birke und Faulbaum aus der Tabelle der beiden 
Lebensräumen gemeinsamen Arten in Abzug, so bleiben 58 gemeinsame 
Arten, von denen 31 diploid und 27 polyploid sind. Die beiden Lebens- 
raumen gemeinsamen 31 Diploiden zerfallen damit in 23 mit dem Vitali- 
tätsgrad 1, 7 mit dem Grad 2 und 0 bzw. 1 mit den Graden 3 und 4. 
Die 27 gemeinsamen Polyploiden lassen sich in 16 mit dem Index 1, 8 mit 
dem Index 2 und 3 mit dem Index 3 zerlegen. Geben wir den Arten 
mit dem Vitalitätsgrad 1 die Flächeneinheit, denen mit dem Index 2 
bzw. 3 die doppelte bis dreifache Flache unter Beachtung der Tatsache, 
daß Heide und Adlerfarn nur noch 50% der von den Krattbäumen frei 
gelassenen Fläche frei lassen, so würde eine Art mit dem Index 1 etwa 
0,5% der unbeschatteten Heidefläche einnehmen. Damit würden die 
Diploiden außer der Heide etwa 23% und die Polyploiden 27% des un- 
beschatteten Heidebodens bewohnen. Nehmen wir somit die Grauheide 
aus, so halten sich Diploide und Polyploide etwa die Waage. Rechnen wir 
sie dazu, so dürften die Diploiden im Gebiet der Darßheide etwa ?/, des 
Heidebodens einnehmen. Für das Reher Kratt kommen wir zu einem 
etwas anderen Ergebnis, da die Heide hier noch ihre volle Kampfkraft 
entfaltet, während sie 200 km weiter nach Osten auf der Darßheide 
wesentlich an Vitalität verloren hat und der Blaubeere erhebliche Teile 
des Bodens einräumen muß. Billigen wir ihr im Reher Kratt 80% 
der gesamten unbeschatteten Heidefläche zu, so kommt auf die Art mit 
dem Vitalitätsindex 1 0,187% der unbeschatteten Fläche. Die Diploiden 
außer der Heide würden demnach nur noch 8,4% und die Polyploiden 
12,3% des unbeschatteten Bodens einnehmen. Außer der Heide halten 
sich auch hier Diploide und Polyploide etwa die Waage, allerdings doch so, 
daß die Polyploiden zu überwiegen scheinen, was auf das Vorherrschen 
von Molinia und Aira flexuosa zurückzuführen ist. Schließen wir die 
Heide ein, so dürften die Diploiden im Reher Kratt etwa °/,, der von 
Eichen unbeschatteten Bodenfläche besiedeln. Die zahlreichen poly- 
ploiden Eindringlinge erweisen sich im Heidegebiet als wenig kampf- 
kräftig; das gleiche gilt von den diploiden Ubiquisten wie Plantago 
maritima und lanceolota, Hypochaeris und Leontodon. So wie im NaCl- 
haltigen Boddengebiet die polyploide Phragmites das Feld beherrscht, 
so überragt auf dem ortsteindurchsetzten Heidesand Calluna. 
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Die Pflanzengesellschaft des Neudarß. 


Der NeudarB und seine Pflanzengesellschaft ist selbst in seinem 
ältesten Teil 4—5000 Jahre jünger als der Heidesand der Darßheide. 
In seinem geologischen Aufbau besteht er aus Sandmassen, die dem 
diluvialen Kern des Fischlandes entstammen und durch die nordwärts 
gerichtete Küstenströmung nach Norden verfrachtet wurden und noch 
immer verfrachtet werden, was die ununterbrochene Anlandung nörd- 
lich von Darßer Ort beweist. Die Dünenzüge, welche in gleichmäßiger 
Folge bis ans Meer streichen und hier mit Dünenpflanzen bewachsen 
sind, tragen nördlich des alten DarBer Kliffs stattlichen Kiefernwald, 
der nahe der Küste von Eichen, Erlen, Fichten ind gelegentlich auch 
von Buchen, aber nie von Hasel und Hainbuchen untermischt ist. 
Auch dies Gebiet ist bis zu einer Tiefe von 3m Ca-frei. Im Gegensatz 
zur Darßheide ist diese 40 qkm weite Fläche im Untergrund frei von 
Ortstein. Das ganze Gebiet ist mit dichter Moospolsterung versehen, 
so daß das atmosphärische Wasser leicht festgehalten wird und langsam 
den darunter liegenden Wurzeln zugeführt werden kann. Die hohen Kiefern 
stehen so locker, daß viel Licht auf den Boden gelangt und Farne wie 
Aspidium spinulosum und Pteris aquilina außerordentlich üppig ge- 
deihen. So riesenhaft auch diese Kiefernwaldfläche ist und so mannig- 
faltig sie durch den Wechsel von Riegen und Reffen erscheinen mag, 
so ist die Vegetation doch überall da, wo kein offenes Wasser ansteht, 
recht eintönig infolge der geringen Anzahl von Pflanzenarten, die sich 
an der Bildung der Pflanzendecke beteiligen. Die Moosbildung unter den 
Kiefern nimmt mit dem Alter der Dünenzüge ab und verschwindet 
nahe der Küste völlig. Sobald die Hylocomium- und Hypnum-Arten 
nicht mehr gedeihen, treten Jasione montana und Weingaertneria canescens 
auf und deuten die geologisch jüngsten Formationen an. Es soll hier 
nur der von Kiefern bestandene Teil des Neudarß behandelt werden; 
die moosfreien Dünenzüge, soweit sie von kriechenden Kiefern und Wach- 
holdern bewachsen sind, werden weiter unten zur Besprechung gelangen. 


























Tabelle 3. 

Nr. Name der Art Nai, | == | ia | plea | Vitalitat 
30 | Rumezx acetosella . . . . | 1.1. 4/, 21 = + W 
72 | Stellaria graminea . + | ac 13 + + W 
84 | Cerastium triviale. . . . | 1.1. 4/, 72 u + 

105 | Scleranthus perennis. . . | 1.1. 4/, 22 nu + W 

110 | Silene inflata. ..... 1.1. 12 a + W 

112 | Melandrium album . . . | 1.1.4/, 12 u + W 

118 | Dianthus superbus . . . | 1.1.%, 15 = + W 

209 | Sedum acre . . . . . . 1.1.4/, | 24—34 + + W 

224 | Sorbus aucuparia . . . . | 1.2.%/, 17 + : 20 

228 | Rubus caesius . . . . . 1.1.4, 14 + + W 

234 | Fragaria vesca . . . . - LA 7 En + W 
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Nr. Neudar | ”= | ploid | ploia | Vitalität 
241 | Potentilla tormentilla 1.1.4, 14 + ar 

275 | Ulex europaeus. . . . . 1.2. 4/, 48 - + W 
276 scoparius 2.2. 4/4 24 + ++ W 
297 | Trifolium repens . . 1.1. 4/, 16 + + W 
301 i 1.1.4, 6 + + W 
307 | Vicin craceu . . . . . . 1.1. 4, 14 + + W 
371 | Hypericuss perforatum 1.1. 4/, 16 a + W 
380 RR eI LL 4, 20 + + W 
389 | V.tricolor ....... 1.1. 4, 13 + + W 
394 | Epilobium angustifolium . | 1.1. */, 18 (+) ! + W 
462 | Empetrum nigrum «| RL, 13 + ++ 

466 | Vaccinium myrtillus. 3.1. 4/, E= ! tit 
469 > BE 1.1. 4/, 12 + - 

470 | Calluna vulgaris 2.1. 4/, 8 + ++ 

480 | Trientalis europaea 2.1. 4/, | etwa 80 ++ 

535 | Brunella vulgaris 1.1.4, 16 + + W 
548 3 à 2.1. 4, 16 di cd 

559 | Thymus serpyllum 1.1.%, | etwa 10! + + W 
575 vulgaris LE 6 + + W 
589 | Veronica officinalis LE 1 26; 27; + + W 

18 

602 | Odontites rubra. . . . . eae 10 + + W 
608 | Melampyrum pratense 2.1. 4, 9 a ++ 

633 | Galium sazatile. . . . . 1.1. 4/, 22 + W 
640 | Linnaea borealis 1.1. 4/, _ ! oa 

641 iclymenum . | 1.1. 4/, — ! + 

663 rotundifolia . | 1.1.4/, 34 + +." W 
676 | Filago germanica . . . . | 1.1.%, 14 + + W 
680 | Gnaphalium silvaticum 1.1. 4/, — ! + W 
696 | Achillea millefolium. . . | 1.1.4/, | > 24 + + W 
700 | Tanacetum vulgare . . . | 1.1. 4/, 9 + + W 
706 | Artemisia ee 1.1. 4/, 9 + + W 
722 | Senecio viscosus . 1.1. 4/, 20 + + W 
757 | Hieracium pilosella . 1.1. 4, 45/2 + + W 
759 | H.umbellatum .... . 1.1.4, | 9; 27/2 ! + W 
838 | Agrostis alba... . . - 2.1.4/, | 14; 21; + ++ W 

28 

842 | Calamagrostis epigeios . . | 1.1.*/, | etwa 35 + + W 
848 | Holcus mollis... . . - 1.1. 4/, 7 + + W 
853 | Deschampsia flexuosa . . | 3.1./, 14 — Le 
862 | Molinia coerulea . . . . | 3.1.4, 18 18 | + Er 
840 | Poa annua. . . . . . . 1.1. 4/, 14 + + W 
887 | Festuca ovina. . . . . . 2.1. 4/, |7; 14; 21 ! + W 
946 | Carex arenaria . . . . - 22:9, 30; 32 + W 
1011 | Juncus lamprocarpus . . | 1.1.4/, u ! + W 
1023 | Luzula multiflora. . . . | 1.1.%, 9 + + 
1044 | Majanthemum bifolium 2 bods Te 14 = + 

1048 vallari me ht. 19 + ++ 

— | Goodyera repens 3.1.4, — ! - 


Zusammen 58 Arten, davon sind 23 diploid (39,6%) und 35 (60,4%) 
polyploid. 41 von 58 Arten, also 71% sind mit einem W in der Spalte 
des Vitalitätsgrades gekennzeichnet. Damit soll angedeutet werden, daß 
die betreffenden Arten sich lediglich am Wegrand aufhalten, der durch 
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helleres Licht und vielleicht auch etwas besseren Boden gekennzeichnet ist ; 
nur 17 Arten wurden in den weit ausgedehnten Beständen der hohen 
Kiefern angetroffen. Dadurch wird die Einténigkeit dieses machtigen 
Lebensraumes bewirkt. Von diesen 17 Arten sind Linnaea borealis und 
Goodyera repens als äuBerst selten zu bezeichnen. Auch Lonicera und 
Luzula multiflora werden spärlich, wenn auch gleichmaBig angetroffen. 
Etwa das gleiche läßt sich von Sorbus aucuparia behaupten, so daß 
für die Rechnung nur 12 Arten übrig bleiben. Von diesen Kernarten 
des Gebietes sind 4 diploid und 8 polyploid. Die Diploiden machen 
also etwa !/, und die Polyploiden ?/, des Artenbestandes im Neudarß 
aus, soweit es sich um den trockenen Boden der alten Dünen handelt. 
Das Bild ändert sich im angedeuteten Sinne, wenn wir die Gruppen 
betrachten, die sich aus den Indices der Vitalität ergeben. 

Die Diploiden stellen mit demIndex1 1 Art, mit dem Index 2 3 Arten. 
Die Polyploiden stellen mit dem Index 1 2 Arten, mit dem Index 2 
3 Arten und mit dem Index 3 3 Arten. 

Wenn wir für die Farne 30% der gesamten Fläche der Trockenbestände 
des Neudarß einräumen, so fallen auf die Art mit dem Vitalitätsgrad 1 
2,9%, auf die mit dem Index 2 5,8% und auf eine solche mit dem Grad 
3 8,7% der von Wegen nicht durchzogenen Fläche des Kiefernhochwaldes 
im Dünengebiet des Neudarß. Damit würde hier den Diploiden 29% und 
den Polyploiden 71% der zur Verfügung stehenden Fläche zukommen, und 
ihre Kampfkraft würde sich wie 3:7 verhalten. Für den Fall, daß die 
hier so stark vertretene Blaubeere (Vaccinium myrtillus) sich im Gegen- 
satz zur angenommenen Wahrscheinlichkeit als diploid erweisen sollte, 
würde sich die Kampfkraft der Diploiden zu der der Polyploiden wie 
5:7 oder wie 41,5:58,5% verhalten. Die Heide hat jedenfalls in diesem 
neuzeitlichen Gebiet wesentlich an Kampfkraft verloren und den Poly- 
ploiden Deschampsia flexuosa, Molinia coerulea, Convallaria majalis, 
Trientalis europaea und Galeopsis tetrahit große Flächen überlassen 
müssen. Die polyploide Pflanzengruppe ist hier in den geologisch jungen 
Ca-freien, nährstoffarmen Sanden den diploiden gegenüber ohne Frage 
im Vorteil, wenn auch die Grauheide, die Preißelbeere und Krähenbeere 
(Empetrum) bei diploidem Chromosomenbefund etwa 30% des Kiefern- 
waldbodens besetzt halten dürften. 

Diejenigen Arten, welche in der Spalte des Vitalitätsgrades mit einem 
W versehen sind, weil sie sich lediglich an Wegrändern aufhalten, ent- 
halten eine große Zahl von Polyploiden, die sich durch erstaunliche 
Anpassungsfähigkeit auszeichnen. Von diesen sind nur Festuca ovina, 
Agrostis alba und Sarothamnus scoparius mit dem Index 2 versehen worden, 
weil sie auf allen Wegen gleichmäßig in den Wald eindringen. Die übrigen 
Arten erscheinen zumeist vereinzelt, so daß der Index 1 schon zu hoch 
gegriffen ist. Von den 41 Arten, die auf den Spuren des Menschen in 
die Heidegesellschaft einzudringen suchen, sind 27, also 66% polyploid, 
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während 14, also 34%, einfache Grundzahlen aufweisen. Daß etwa ?/, 
dieser anpassungsfähigen Arten sich als polyploid erweisen würden, 
war anzunehmen. Was aber in Erstaunen versetzt, ist die verhältnis- 
mäßig große Zahl der Diploiden, die den harten Bedingungen des Lebens- 
kampfes im beschriebenen Raum gewachsen sind. Zu diesen gehören 
die Caryophyllaceen: Stellaria graminea, Silene inflata und Melandrium 
album. Von den übrigen kampfkräftigen Diploiden, die an den Weg- 
rändern des Neudarß zu finden sind, sind besonders Lotus corniculatus, 
Thymus serpyllum, Linaria vulgaris, Odontites rubra, Filago germanica 
und Tanacetum vulgare zu nennen, die sich an Kampfkraft im erwähnten 
Lebensraum mit mancher der aufgeführten Polyploiden wohl messen 
können. Das Verhältnis von Diploiden und Polyploiden ändert sich mit 
abnehmendem Alter der Dünenzüge kaum. Grauheide und Beeren- 
sträucher rücken zugleich mit den beiden Heidegräsern Deschampsia 
und Molinia bis zu den letzten und jüngsten Dünenketten vor, aller- 
dings in lockeren Beständen, so daß unbewachsene Flecken in den 
Dünenrücken sichtbar werden. 


Der Lebensraum der Dünen im Gebiet des Darß- Zingst. 


Entsprechend den 3 Strandtypen: dem Abtragungsstrand, dem An- 
landungs- und dem Ausgleichstrand, die OTTO unterscheidet, müßten die 
3 Dünengebiete unterschieden werden, die diesen Strandformen ent- 
sprechen. Da aber nur die Dünen des Anlandungsstrandes als natürlich 
aufgefaßt werden können, die der beiden anderen Strandformen aber 
fortgesetzter Zerstörung durch die Naturkräfte und menschlichen Ein- 
flüssen ausgesetzt sind, so sollen hier lediglich die Dünen von Darßer Ort, 
Prerow und Prahmort zur Besprechung gelangen. Wie im vorher- 
gehenden Fall kann auch hier kein schleswig-holsteinischer Lebens- 
raum zum Vergleich herangezogen werden, weil die Ostseekiistengebiete 
der Provinz auf gleicher geographischer Breite diluviale Steilküsten 
darstellen, deren Ca-reiche Abbruchkanten bei 2% NaCl-Gehalt des 
Wassers nicht mit den Ca-freien Sanden des Darß-Zingstgebietes ver- 
glichen werden können, deren Bodenwasser höchstens 0,8% NaCl ent- 
hält. Und die Nordseedünen mit dem Dünengebiet des Darß zu ver- 
gleichen, erregt noch stärkere Bedenken. Seltsam ist, daß dennoch ein 
Vergleich in pflanzenökologischer Beziehung gewagt werden könnte, weil 
sich die Fazies der beiden Dünengesellschaften nur unwesentlich unter- 
scheiden. 

REINKE unterscheidet im Dünengebiet des DarB-Zingst dem Alter 
nach 3 Dünengruppen, primäre, sekundäre und tertiäre Dünen. Wie 
schon erwähnt, liegen die Dünen im Anlandungsgebiet in mehr oder 
minder parallelen Streifen hintereinander, die in der Regel von W nach 
O streichen. Die dem Meer zugewandten, ersten, niedrigen Dünen- 
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walle nennt REINKE primär, die hohen, zumeist dicht bewachsenen 
Dünen, die von den Pflanzen bereits befestigt worden sind, tertiär. Die 
sekundären Dünen sind Zwischengebilde und ohne wesentliche Be- 
deutung. Es soll durch diese Einteilung lediglich zum Ausdruck ge- 
bracht werden, daß die Pflanzen sich von den ausgereiften älteren Dünen- 
zügen des Neudarß an die jüngeren geologischen Formationen heran- 
arbeiten, wobei nicht alle Arten der älteren Formationen sich gleich- 
mäßig fortbewegen, sondern einzelne durch Befestigung des beweglichen 
Sandes Pionierarbeit leisten müssen, ehe die anderen typischen Be- 
wohner der älteren Dünen sich den Vorposten beigesellen oder sie ver- 
drängen. In der folgenden Tabelle bedeuten in der Spalte der Vitalität 
Dü I, II, III Düne I, II, III im Rernkeschen Sinne, L: Die Pflanzen 
wachsen mit Vorzug im Windschatten, D: Die Pflanzen wachsen nur 
auf dem Ca-haltigen Boden des Diluvialkerns im Fischland, also an der 
südlichen Grenze der Landzunge, und T: Die Pflanzen wachsen ledig- 
lich in den windgeschützten Tälern der älteren Dünen. 























Tabelle. 4. 

Nr. Name der Art Standort} n= | ji, | poly Vitalitat 
Osmunda regalis . . . . | 1.1.2/, |22; 33; 44 + |+ Di HI, T 
Polypodium vulgare. . . | 1.1.?/, | etwa 90 + |+ Da III, T 
Lycopodium clavatum . . | 1.1. 4/, 14 a + Di III, T 
Pteris aquilina 1.1.4, 32 + |+ Da III, T 

7 | Salix cinerea . . . . . 1.2. 3/, 38 + |+ Dü IIL D,T 
LS” ers : : : 2.2.4, 19 (+)| ! [++ Da HIT 
13 | Myrica gale . . . . . . 1.2. 4/, —— ! |+ Da HI, T 
18 | Betula verrucosa 1.3. 3/, 14 + + Diu III, T, D 
19 | Alnus glutinosa . | 12.4, 14 + + Dia II, T 
26 | Urtica dioica. . . . . . 1.1.4, 24 + |+ Da IIL T, L 
30 | Rumezx acetosella . . . . | 1.1.3/, 21 + |+ Da III, T, L 
59 | Atriplex hastatum 1.1.4, 9 = +MD 
ES NES. =... .* 1.1.4, 9 + + MD 
65 | Salicornia herbacea . . . | 1.1.4/, 19 + |+MD 
67 | Salsola kali. . . . . . 2.1. 4, 18 + |[++M 
92 | Honckenya peploides . . | 2.1.4/, | 24; 32 + |[++M 

176 | Kakile maritima . . . . | 1.1.4/, 9 - +MDül 

226 | Crataegus monogyna 1.2. 4/, 17 (+); ! |+ Dal, D 

224 | Sorbus aucuparia 1.2. 3/, 17 (+)| ! [+ DaTll 

228 | Rubus caesius . . . . - 1.1. 4, 14 + |+ Dill, T, D 

241 | Potentilla silvestris = tor- 

mene: dr. S ir 1.1. 3/, | etwa 14 + |++ Da Ii, T 

257 | Rosa canina . . . . . . 1.1.%, 35/2 + |+ Da II, T, D 

275 | Ulex europaeus. . . . - 1.2. 4}, 48 + |+ Düli,T 

276 | Sarothamnus scoparius . | 1.1.?/, 24 + |+ Da III, T 

301 | Lotus corniculatus LI. 6 + + Da II, T 

316 | Lathyrus maritimus 1.1.4, 7 a + Dü II, D 

353 | Ilex aquifolium 7/1 BBA — ! |+ Da II, T 

380 | Viola canina f. dunensis . | 1.1. 4/, 20 + |+ Dü Hu. III 

389 | V.iricolon . . . : . . . LL 13 + |+ Dall, T 
Oenothera ammophila . 1.1. 4/, | etwa 44 + |+ Dülu.Il 
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Dabei dringt die 


Nr. Name der Art Standort} n= al) Vitalität 

414 | Eryngium maritimum . | 1.1.4/, 8 +MD 

458 | Pirola rotundifolia . . . | 1.1. 4/, 23 + |+ Da III, T 

— |P.uniflora. ...... 1.1. 4/, = ! |+ Da Il, T 

462 | Empetrum nigrum 2.1. 4/, 13 + ++ Di III, T 

466 | Vaccinium myrtillus 1.1.4, — ! + Da III, T 

469 | V. vitis idaea . . . . . 1.1. 3/, 12 - + Da III, T 

470 ris . 1.1. 3/, 8 + + Di II, T 

471 | Erica tetraliz ..... 1.1. 3/, 12 + + Di LLL, T 

480 | Trientalis europaea 1.1. 3/, | etwa 80 + [+ DülIILT 

482 | Glaux maritima . 1.1. 4/, 15 + + M Dil 

490 litoralis 1.1. 4/, | etwa 19 + |+ Dülll,T 

566 dulcamara 1.1. 4/, 12 - +Dülu.II 

608 | Melampyrum pratense L.1. 4, 9 — + Di III, T 

631 | Galium mollugo 1.1. 3/, | 22; 33 + {+ Da IL T, D 

637 | G.verum . . . . . . . 2.1.4/,| 22; 33 + [++ Dall, T 

663 | Campanula rotundifolia . | 2.1. 4/, 34 + |++ Dall, T 

666 | Jasione montana . . . . | 2.1. 4/, 6; 7 + ++ Di III 

682 | Helichrysum arenarium . | 3.1.4/, — ! +++ Di II, T 

700 | Tanacetum vulgare . . 1.1. 4/, 9 a + Di II, T 

709 | T'ussilago farfara 1.1. 4/, 30 + |+ Düù II u. Il 

733 | Cirsium arvense . . . . | 1.1. 4/, 17 (+)! ! |+ Dall 

757 | Hieracium pilosella 11.%,| 45/2 + |+ Dü II, T 

759 | H. umbellatum . . . . . 1.1.4/, | 9; 27/2 ! |+ Dall, T 

765 | Leontodon autumnalis 1.1. 4/, 6 + + Di Il, T 

772 | Sonchus arvensis 1.1. 4/, 32 + |+ Dü Il u. III 

838 | Agrostis alba ..... 1.1. 4/, | 14; 21; 28 + |+ DiI, T 

842 | Calamagrostis epigeios 3.1. 4/, | etwa 35 + +++ Di II u. 

II 
845 | Psamma arenaria 4.1. 4/, 14 + [++++ Dill u. 
III 

853 | Deschampsia flexuosa 1.1. 4/, 14 + |+ Da I, T 

856 eingaertneria canescens | 2.1. 4/, 7 + + Di ITI, T 

861 | Phragmites communis . 2.1. 4/, 24 + |++ DiI,M 

868 | Dactylis glomerata . 1.1.4, 14 + |+ Da I, T 

888 | Festuca rubra . . . . . 1.1.4, | 21; 28 + |+ Di III, T 

891 |F.thalassica . . . . . . 1.1.4/, | etwa 35 + |+ DüI, M 

910 Agropyrum junceum 3.1. 4/4 14 + [+++ Dilu. Il 

916 | Elymus arenarius 4.1. 4/, 28 + |+ +4 + Dü Iu. 

\ M 

928 | Scirpus maritimus . . . | 2.1.4/, | 43; 52 + [++ M, Dil 

946 | Carex arenaria 4.1. 4/, | 30; 32 + |+ ++ + Dü II u. 
1071 | Goodyera repens . . . . | 1.1.4, a + + Di II, T 


Zusammen 65 angiosperme Arten; davon sind wahrscheinlich 44. 
also 67,7% polyploid und 21, also 32,3% diploid. Unter diesen 65 Arten 
finden sich 49, also 75,5% in tertiären Diinen und 39, also 60% nur 
in den Tälern dieser Dünen und damit im Windschatten vorgelagerter 
Sande an Stellen, die sich durch geringe Mengen organischer Substanz 
auszeichnen und offenbar für den Daseinskampf günstigere Bedingungen 
liefern als der flache Meerstrand oder die dem offenen Meer zugekehrte 
Seite der primären bzw. der sekundären Dünen. 
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zuletzt genannte Mehrzahl der Arten nicht etwa gleichmäBig von der 
Landseite her ins vorgeschobene, jiingere Diinengebiet vor, sondern be- 
schränkt sich zum groBen Teil auf einzelne Partien. So berichtet schon 
REINKE (1911), daB Eryngium maritimum und Tussilago farfara, Salix 
cinerea und Crataegus monogyna, Lotus corniculatus, Lathyrus maritimus, 
Tanacetum und Leontodon, Galium mollugo und Salix repens lediglich im 
Abbruchsgebiet des diluvialen Kerns am Eingang zum untersuchten 
Gebiet gefunden würden. Außer den genannten Arten habe ich auch 
Atriplex hastatum und litorale, Salicornia herbacea und Rosa canina ledig- 
lich in diesem Gebiet gefunden. Urtica dioica fand ich nur einige Male 
nördlich von Ahrenshoop, also etwa 1000 m nördlich vom Diluvial- 
kern entfernt. Je härter der Kampf wird, um so mehr Arten weichen 
ihm aus. So sind in den sekundären und primären Dünen nur je 5, am 
offenen Meerstrand des Diluvialkerns und im Abbruchgebiet des West- 
strandes ebenfalls nur 3 weitere Arten gefunden worden. 

Am Ca-haltigen Strand des Fischlandes fanden sich 16 Arten, die 
oben aufgezählt wurden. Von diesen sind 7 diploid und 9 polyploid, sie 
halten sich also etwa die Waage. Von den 49 Arten, die sich im Ca-freien 
Dünengebiet und am Meerstrand des Darß-Zingst vorfinden, sind 13, 
also 26,6% diploid und 36, also 73,4% polyploid. 

In den Tälern der tertiären Dünen wurden 39 Arten gefunden, und 
zwar 13, also 33% diploide und 26 Arten (66%) polyploide. Von den 
26 Polyploiden haben 21 Arten, also 80,5% den Vitalitätsgrad 1 und 
5 Arten, also 19,5% den Grad 2 erhalten. Von den 13 Diploidgn wurden 
12 Arten, also 92% mit dem Index 1 versehen und nur 1 Art (8%) mit 
dem doppelten Index. Die Diploiden sind also schon in diesem noch 
relativ günstigen Lebensraum sowohl der Artenzahl nach wie auch in 
bezug auf den Vitalitätsgrad erheblich unterlegen. 

Die durch Windschäden schwer bedrohten Spitzen der tertiären 
Diinen, die zudem unter Wassermangel erheblich zu leiden haben, werden 
nur von 10 Arten, und zwar 9 polyploiden und einer diploiden Art be- 
wohnt. Unter den harten Lebensbedingungen, die dieser Raum an die 
Pflanzen stellt, beteiligen sich die Polyploiden zu 90% an der ihn be- 
wohnenden Gesellschaft. 

In den mehr oder minder bewachsenen Vordiinen I und II, die sich 
noch nicht gelagert haben und wenig mit organischer Substanz durch- 
setzt sind, finden sich 16 Arten, 4 (25%) diploide und 12 (75%) poly- 
ploide. Allen 4 Diploiden kommt hier nur der Vitalitätsgrad 1 zu, während 
von den Polyploiden 5 mit dem Grad 1, 2 mit dem Grad 2, 2 mit dem 
Grad 3 und 3 mit dem Grad 4 das Feld zu beherrschen scheinen. Der 
in die Weite gehende Blick des Beobachters gewahrt hier nur Polyploide. 

Auf flachem Meerstrand sind 12 Arten, 5 (41,5%) diploide und 7 
(58,5%) polyploide. Die 3 diploiden Arten: Atriplex hastatum; A. litorale, 
Eryngium maritimum und die Polyploide Salicornia wurden, wie 
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angegeben, nur am Eingang zum DarB-Zingst bei Ahrenshoop auf 
Ca-haltigem Boden am Diluvialkern des Fischlandes beobachtet und 
hier nur der Vollständigkeit wegen mit aufgeführt. Auf der 64 km langen 
Uferlinie der See im DarB-Zingstgebiet wurden diese 3 Arten weder 
von REINKE noch von mir gefunden. Unter den Diploiden wurden nur 
Cakile und Glauz in einigen schönen Exemplaren bzw. Beständen im 
untersuchten Gebiet beobachtet. Es handelt sich also wirklich nur um 
8 Arten, die den flachen, leicht überspülbaren Meerstrand besiedeln, 
unter denen sich 2 Diploide (25%) und 6 Polyploide (75%) befinden. 
Die beiden Diploiden können wegen ihrer Seltenheit höchstens den 
Vitalitätsgrad 1 erhalten, der auch einer polyploiden Art zugebilligt 
wurde. Vier Polyploide erhalten dagegen den Grad 2 und der hoch- 
polyploide Elymus gar den überragenden Wert 4, womit die Feststellung 
REınkKes, daß diese Art sich wesentlich an der Bildung der Primär- 
dünen beteilige, zum Ausdruck kommen soll. 


Die Pflanzengesellschaft der Hauptlandstraße des Altdarß. 

Es handelt sich um die Landstraße, die von Zingst über Prerow- 
Wieck und Born nach Ahrenshoop führt. Dieser ungefähr 10 km lange 
Weg zieht sich auf dem alten Darßer Riff entlang, etwa 1 m über NN 
und über dem meist bewaldeten Heidesand. Bald durchschneidet er den 
Boden, dessen Ortsteinschicht am oberen Rand der beiderseitigen Gräben 
hervorleuchtet. Bald aber führt er im seichten Wiesengelände über 
künstliche Aufschüttungen. Zwischen Prerow und Zingst läßt man ihn 
auf der Innenseite des Deiches entlang laufen. Es ist demnach aus- 
sichtslos, hier eine besondere Pflanzenassoziation zu untersuchen. Ich 
habe mich aber entschlossen, die hier wachsenden Arten der Angio- 
spermen kurz zu behandeln, weil sich uns damit eine seltene Gelegenheit 
bietet, diejenigen Pflanzen kennen zu lernen, die es versuchen, diese 
dürren, nährstoffarmen und Ca-freien Sande zu besiedeln. Sicher werden 
wir eine Reihe von Arten finden, die wir bereits am Boddenrand oder 
aus der Heideformation kennen gelernt haben. Anderseits aber ge- 
wahren wir hier Arten, die vom diluvialen Kern der Grundmoränen 
südlich der Bodden nach Norden ins postlitorine Alluvium vorzudringen 
suchen, und zwar mit wechselndem Erfolg. 


Tabelle 5. 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 
Standort 

® 4 LandstraBe Di- | Poly- 

Nr. Name der Art a. n= ploid ploid Vitalitat 
hoop 

32 | Rumex crispus . . . . . 2.1. 4/, 30 En ae 

37 | R.obtusifolius ..... 1.1. 4, 20 + + 

39 | Polygonum u ‘ 2.1. 4/, 33 oo a 

40 .aviculare . : 3.1. 4/, 20 + + — 

48 | P. persicaria . . 2.1. 4/, 22 En ee 

50 | Chenopodium album . 2:3. 4/, 9; 18 ! + 

51 | Ch. bonus Henricus . 1.1. 4, 18 > 

72 | Stellaria graminea 14:%, 13 + + 

84 | Cerastium triviale. . . 2.1. */, 72 — t+ 

89 | Sagina procumbens . . 1.1.4, 11 En + 

93 | Arenaria serpyllifolia . . 11. */, 20 os + 
105 | Scleranthus perennis. . . 1.1. */, 22 = 
108 | Silene inflata. . . . . i 1.1. 4, 12 - — 
111 | Lychnis flos cuculi . . 1.1. 4, 12 + + 
112 | Melandrium album . 1k. 4. 12 En = 
118 | Dianthus superbus 1:1: 9, 15 En + 
136 | Ranunculus acer 2.1.9, 7; 14 ! —- 
144 | R.repens. . . . . . 2.1. 4/, 8; 16 ! ++ 
157 | Papaver argemone. . . . 2.1. 4, 21 + FT 
174 | Sisymbrium officinale . . 2.1. 4, 7 ao 
oe) OM“. TTL , 1.1.4, 14 _ + 
194 | Capsella bursa pastoris . 3.1. */, 16 + +++ 
203 | Berteroa incana. . . . 2.1. 4/, 8 + ++ 
205 | Reseda luteola Lily, 18 + ++ 
209 | Sedum acre à 2.1.4, 24—34 + ++ 
212 | S. purpureum. . 1.2.9, 24 — + 
228 | Rubus caesius 2.2.%, 14 + ++ 
234 | Fragaria vesca . . La" 7 + à 
235 | Potentilla anserina 3.1. 4/, 14 + ks RO 
236 | P. argentea . 11.%, |7;21; 28 ! + 
240 | P.reptans . . . LA, 14 + + 
252 | Agrimonia eupatoria 1.1.9, 14 + + 
257 | Rosa canina . . . . 1.2. */, 35/2 - 4- 
275 | Ulex europaeus . 1.2. */, 48 + + 
276 | Sarothamnus . . 3.1. 4/, 24 + +++ 
283 | Melilotus albus . . 12.9, 8 + — 
286 | M. officinalis. . . 11.%, 8 + + 
289 | Trifolium arvense. . 2.1.*%, 7 + ++ 
293 | T. minus. 3.1. 4/, 14; 16 + +++ 
297 | T'. repens 3.1. 4/, 16 + FE + 
301 | Lotus corniculatus . LE 24.4 6 + ++ 
304 | Ornithopus ÉTÉ : 1% — ! > 
308 | Vicia hirsuta. ..... 145%, 7 + + 

7 | V.cracca. LE 221. */, 14 ++ 

312 | Y.sepmm . . . :*. Fa oa A 7 + + 
321 | Lathyrus silvester . . . . 12.9, i! ne > 
330 | Geranium Robertianum 24: 4 27; 28 + ++ 
332 | Erodium cicutarium . . . 21%, 18—20 + FH 
345 | Euphorbia helioscopica. . 2.1.%, 21 + ++ 
371 | Hypericum perforatum . . 3.1. %, 16 + +++ 
380 | Viola canina . Br, % 2.1. 4%, 20 + ea 
389 | V.tricolor . . 2.1. 4/, 13 + er 
392 | Lythrum salicaria . 2.1. 4/, 25 + ++ 
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Landstraße 
Nr. Name der Art Zingst- n= | ua [ar | vitanitat 
hoop 
397 | Epilobium montanum . . 2.1. 4/, 18 ! ++ 
400 | E. parviflorum ..... 2.1. 4/, 18 (+) ! + 
411 | Hedera helix. . . . . . 1.1.4/, | etwa 22 + + 
412 | Hydrocotyle vulgaris 2.1.4/, | etwa 48 + we 
419 | A silvestris 1.1. 4/, 8 — + 
422 | Torilis anthriscus . . . . 2.1. 4/, 8 + det 
432 | Aegopodium podagraria . 1.1. 4/, 22 + + 
434 | Pimpinella saxifraga 1.1. 4/, 9; 18 ! + 
445 | Angelica silvestris . 1.1. 4/, 11 BE + 
449 | Pastinaca sativa 2.1. */, 11 -- ++ 
452 | Daucus carota . . . . . 2.1. 4/, 9 + a 
466 | Vaccinium myrtillus. 2.1. 4/, = ! + 
469 | V.vitis idea . . . . . . 1.1. 4/, 12 + + 
470 | Calluna vulgaris . . . . 1.1. /, 8 + 4 
479 | Lysimachia vulgaris . 2.1. 4, 14 = ++ 
480 | Trientalis europaea . . . 2.1. 4/, | etwa 80 + ++ 
485 | Armeria vulgaris . . . . 1.1. 4, 10 + + 
503 | Convolvulus arvensis. 2.1.4, —- ! +4 
511 | Lycopsis arvensis... . ES A 27? + + 
517 | Myosotis intermedia . 1.1.4, | etwa 24 - 4 
530 | Scutellaria galericulata . 1.1. 4/, | etwa 16 + 
535 | Brunella vulgaris . 2.1.9, 16 - ++ 
548 | Galeopsis tetrahit . . . . 2.1.4, 16 — ++ 
554 | Stachys palustris 1.1.4, | etwa 32 + + 
557 | Calamintha clinopodium 21:4, _ ! ++ 
559 | Thymus — 2.1.4/, |letwa 10} + ++ 
562 | Mentha arvensis 2.1. 4/, 36 + ++ 
575 | Linaria vulgaris . 2, 6 - ++ 
577 | Scrophularia nodosa. . . E82, -- ! + 
581 | Veronica agrestis . . . . 2249, 14 + + 
586 | V.hederifolia. . . . . . 21.4, 28 ++ 
589 | V. officinalis . . . . . . 2.1.4, | 16; 17; + “a 
18 

596 | V. Tournefortii . . . . . 2.1. 4/, 14 + + 
601 | Euphrasia stricta . . . . 1.1. 4, — ! + 
602 | Odontites rubra. . . . . 14:4, 10 2 a 
603 | Alectorolophus major 2.1. */, 7 + ++ 
608 | Melampyrum pratense . . 2.1. 4/, 9 —- ++ 
622 | Plantago lanceolata . . . 215°, 6 = ++ 
ET > 4. 7 | 247%}, 6 + ++ 
631 | Galium mollugo. . . . . 21:%, 22; 33; ! ++ 
D | A. mul. .. 1... 2.1. 4/, 22 + ++ 
637 | @.verum. . . . . ; 12: 22; 33 a + 
653 | Knautia arvensis . . 2.1. */, 8 + ++ 
662 | Campanula rapunculoides 2.1. 4/, 51 + + + 
663 | C. rotundifolia 2.1. 4/, 34 + + + 
666 | Jasione montana . . . . HE‘, 6; 7 u + 
673 | Erigeron acer. . 1.1. 4/, 27/2 + + 
674 | #. Canadensis . . . . . 21: 4/, 9 - + 
669 | Solidago virgaurea 21%, — ! + 
676 | Filago germanica . ; 1.1. */, 14 + + 

07 |) Pome ls . :1. . |: 1.1. */, — ! + 
682 | Helichrysum arenarium aE: */, ! se 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 
Nr. Name der Art Zingst- n= | Ria | Holy | Vitalitat 
hoop 

691 | Bidens tripartitus . . 2.1. 4/, 24 a ++ 
692 | Galinsoga parviflora. . . 21.%, 18 + ++ 
696 | Achillea millefolium . . . 3.1. 4/, > 24 ~ +++ 
698 | Chrysanthemum leucanthe- 

dun. :. 1506. aut 1.1. 4/, 18 + + 
700 | Tanacetum vulgare . . . 1.1. 4, 9 + + 
701 | Matricaria chamomilla. . 1.1. 4, 9 + - 
702 4 Se ee . L1. 4, 9 + + 
7081 fe . 1.1. 4, 9 + + 
70514 rthemisia absinthium 2.1.9, 9 + ++ 
706 | A.campastris. . . . . . 2.1. 4/, 9 -~ + 
. EFT ET 2.1. 4/, 9 + ++ 
709 | Tussilago farfara . . . . 21.%, 30 os aa 
716 | Senecio Jacobaea . 2.1. #/, 20 _ + + 
Wat RS 62, à. à Ss 11.9; 20 + + 
723 | S. vulgaris . . . . . . . 2.1. 4/, 20 + ++ 
730 | Carduus crispus . 1.1. 4/, 8 - 4 
733 | Cirsium arvense . . . . 2.1.%, 17 ee ++ 
735 | C.lanceolatum . . . . . 2.1. 4/, | etwa 34 + ++ 
737 | C. palustre... . . . . 2.1.4, 17 u zz 
740 | Centaurea cyanus . . . - 1.1. %, 12 “+ 
LS. TEE 2.1.4, 22 — — 
748 | Crepis biennis .... . E234, 20 + + 
756 | Hieracium murorum. 1.1. 4/, 27/2 + + 
757 | H. pilosella .. 3.1. 4, 45/2 1 444 
759 | H.umbellatum . . . . . 2.1.4, | 9; 27/2 ! ++ 
764 | Hypochaeris radicata 2.1.4, 4 + ++ 
765 | Leontodon autumnalis . . 2.1. 4/, + + 
768 | Taraxacum officinale . . L1.%, 12; 16 + + 
772 | Sonchus arvensis . . . - 2.1. 4/, 32 + ++ 
Tie 6: Sipe". ENG 2.1. 4/, — ! ++ 
821 | Panicum crus glk mt Soe Ja. *, 27 + + 
824 | Setaria glauca ..... 3.1. 9, 9 + + 
827 | Phalaris arundinacea . . 11% 14 + + 
837 | Alopecurus pratensis 1.2.9, 14 + + 
838 | Agrostis alba. .... . 3.1. 4/, af, 20 + +++ 
840 | À. vulgaris. ...... 1.1. 4, 14 + + 
842 | Calamagrostis epigeios 2.1. 4/, | etwa 35 + ++ 
847 | Holcus lanatus . . . . . 2.1. 4; 7 Fr HE 
849 | Aira caryophyllea. . . . 2.1. 4, 7 + ++ 
851 | Deschampsia caespitosa . 2.1. %, 14 + ++ 
853 | D. flezuosa. ...... Li 14 + + 
861 | Phragmites communis . . EL 5 24 + + 
860 | Arrhenaterum elatius 2.1. 4/, 14 + ++ 
862 | Molinia coerulea 3.1. ‘/, 18 op ++ 
868 | Dactylis glomerata 3.1. 4, 14 27 Art 
875 | Poa pratensis . . . . . 2.1. 4, 14; 3 28; + | ++ 
887 | Festuca ovina. ..... 1.1. 4/, | 7; 14; 21 ! Eu 
895 | Bromus mollis . . . . - 2.1. 4/4 14 En 
BE OR. : 11. % 7 + + 
903 | Nardus stricta . . . . - Ia. À 13 ! + 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 


























Standort 
x ‘ Landstraße Di- | Pols- | vus 
Nr. Name der Art Zingst- n = ploid | ploid Vitalität 
hoop 

a pu. perenne. . . . . 3.1. 4/, 7 — +++ 

gropyrum 1.1. 4/ 21 — 
914 | Hordeum murinum 2.1. En 14 + + 
932 | Scirpus silvaticus 1.1. 4/, 31 oh 
946 | Carex arenaria . . . . . 2.1. 4/, 30; 32 + ++ 
1004 | Juncus bufonius 1.1. 4/, | etwa 30| + Tu 
1007 | J.effusus ....... 2.1. 4/, = ! ++ 
1010 | J.glaueus ....... 1.1. */, etwa 20 + et 
1011 | J.lamprocarpus. . . . . 1.1. %, -- - — 
1023 | Luzula multiflora 1.1. 4/, 9 — + 
1039 | Allium vineale . . . . . 1.1. 4/, 16 + “= 
1048 | Convallaria majalis 1.1. 4 19 + — 


ploid. Es ist erstaunlich, wie wenig Arten auf dieser 10 km langen Strecke, 
die durch 2 oder 3 verschiedene Lebensräume hindurchführt, sich in 
den durch den Straßenbau frei gewordenen Boden zu teilen versuchen; 
in Schleswig-Holstein wäre mit einem Mehrfachen dieser Zahl zu rechnen 
gewesen. Die Polyploiden sind, wie zu erwarten war, der Zahl ihrer 
Arten nach etwa doppelt so stark vertreten wie die Diploiden. Noch 
deutlicher tritt die überragende Kampfkraft der Polyploiden hervor, 
wenn wir beachten, daß von den Arten mit dem Vitalitätsgrad 3 nur 
eine diploid ist, 12 aber polyploid sind. Berechnen wir ferner die Flächen- 
einheit, welche eine Art mit dem Index 1 einnimmt, so würden schätzungs- 
weise 0,358 Flächeneinheiten auf die Arteinheit fallen. Danach würden 
die Diploiden 32% und die Polyploiden 68% der Wegränder bedecken. 
Somit würde der Gesamtvitalitätsgrad der Diploiden sich zu dem der 
Polyploiden etwa wie 1:2 verhalten. Es ist selbstverständlich, daß dieser 
Querschnitt weder den Polyploiden noch den Diploiden gerecht wird. 
Beachten wir, daß sich unter den Diploiden die auf die einzelnen Vitali- 
tätsgrade entfallenden Arten der Zahl nach wie 34:26:1 verhalten. Es 
kommt also durchschnittlich erst auf 30 diploide Arten mit dem Vitali- 
tätsindex 1 eine eines höheren Grades, während sich die Polyploiden 
innerhalb der Vitalitätsgrade wie 41:56:12 oder auf 1 reduziert wie 
3,4:3,65:1 verhalten. So läßt sich errechnen, daß unter den Polyploiden 
jede 7. Art sich durch massenhaftes Auftreten auszeichnet, bei den 
Diploiden aber nur jede 61. Art. Damit beherrschen die Polyploiden 
das Blickfeld des Beobachters; die Diploiden unterbrechen es nur. Wo 
der Mensch die Erde aufreißt, auflockert oder mit Düngerstoffen in 
Berührung bringt, treten Diploide und Polyploide in bunter Mischung 
auf, allerdings so, daß die Polyploiden der Artenzahl nach überwiegen. 
Somit scheinen die Polyploiden den diploiden Konkurrenten in der Ge- 
schwindigkeit ihrer Ausbreitung überlegen zu sein. 
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Die Untersuchungsergebnisse der einzelnen Lebensräume sind in 
Tabelle 6 kurz zusammengefaßt worden. 


Auswertung der Untersuchungsergebnisse. 

DaB Pflanzengesellschaften, die unter schwierigen Bedingungen leben, 
einen verhältnismäßig hohen Grad von Polyploiden aufweisen, wurde 
in den letzten Jahren durch so zahlreiche Arbeiten bestätigt, daß FAGEr- 
LIND (1937) die überragende Kampfkraft der Polyploiden als erwiesen 
ansehen konnte. Dies erneut zu bestätigen, konnte also nicht Sinn 
dieser Arbeit sein. Vielmehr wollte ich zeigen, daß es auf das Gebiet 
und auf die ihm eigentümlichen Klima- und Bodenverhältnisse ankommt, 
wenn bald diploide, bald polyploide Arten überwiegen. Unter der An- 
nahme, daß Anpassungsfähigkeit und Kampfkraft einer Art Funktionen 
ihrer Erbmasse sind, dürfen wir schließen, daß eine Vermehrung der 
Gene auf das Doppelte und Dreifache die Vitalität einer Art heraufsetzen 
muß. Dies hat sich auch in mehreren Fällen erweisen lassen, in denen 
es gelang, aus diploiden Ausgangsformen polyploide Rassen zu erzeugen. 
Mehrfach ist es auch möglich gewesen, die Ausgangsformen der natür- 
lichen Polyploiden nachzuweisen oder wahrscheinlich zu machen (FAGER- 
LIND 1937). So glaube ich, durch vergleichende Chromosomenstudien 
und Messungen von Chromosomen und Kernraum den Wahrscheinlich- 
keitsbeweis erbracht zu haben, daß D. arenarius, D. acicularis, D. pe- 
traeus, D. monspessulanus und D. plumarius sich von Vorfahren des 
D. superbus ableiten und diese diploide Urform an Vitalität weit über- 
treffen. 

Nun läßt es sich aber von den mehr als 315 Polyploiden, die in der 
Provinz Schleswig-Holstein als bodenständige Arten gelten, nur in den 
allerseltensten Fällen, vielleicht sogar überhaupt nicht nachweisen, 
welches die diploide Grundform gewesen ist, aus der sich die polyploide 
Ableitung entwickelt hat. Wenn wir dennoch versuchen wollen, die 
Überlegenheit einer Reihe von Polyploiden Art für Art eingehend zu 
beleuchten, so ist hierfür ein Lebensraum erforderlich, dessen Lebens- 
bedingungen möglichst einheitlich und gut durchforscht sind. Diese 
Forderung sehe ich im Gebiete des Darß-Zingst erfüllt, dessen geologi- 
scher Aufbau von Orto (1911/12) gründlich untersucht und als gleich- 
förmiger, feinkörniger, Ca-freier Heidesand beschrieben wurde. Die 
gleichmäßige Höhe dieser Fläche, die im Wiesen- und Waldgebiet 1 bis 
2m nur selten übersteigt, verbürgt im humusarmen Sandboden gleich- 
mäßige Wasserverhältnisse, die sich allerdings in der Nähe der Bodden 
und der offenen See wesentlich ändern, so daß hier Unterteilungen 
nötig wurden. Die untersuchten Lebensräume tragen extreme Charakter- 
noten. Hierin liegt der Grund, weshalb so wenig Arten in diesem Ge- 
biet haben Fuß fassen können. Aber gerade darum sind wir in der Lage, 
die wenigen Polyploiden, die hier dem Lande das Gepräge geben, zu 
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charakterisieren. Es wird also im folgenden darauf ankommen, die 
wesentlichsten Angiospermen des Darß-Zingst im Hinblick auf ihren 
Polyploiditätsgrad mit nahen Verwandten anderen Grades zu ver- 
gleichen und die Eigenschaften herauszulesen, in denen sie sich vor ihren 
Verwandten auszeichnen. 

Eine kurze Betrachtung der Gefäßkryptogamen des Darß-Zingst 
möge diesen Abschnitt einleiten. Etwa 30% des Kiefernwaldbodens 
dieses großen Gebietes nimmt der Adlerfarn ein. Er weist 64 Chromo- 
somen in den Körperzellen auf und ist als recht hochpolyploid anzusehen. 
Blechnum spicant und Polypodium vulgare, die mit ihm auf gleichem 
Boden im Reher Kratt gefunden werden, fallen hier so gut wie ganz 
aus. Pteris ist hier allen Farnen der Provinz Schleswig-Holstein weit 
überlegen. Der Königsfarn kommt im Gebiet im Gegensatz zu Schleswig- 
Holstein in stattlichen Beständen vor; auch er ist mit n = 22; 33; 44 als 
polyploid zu werten, wächst aber nur, wie auch Polypodium, auf dem 
Boden des Altdarß, also auf ausgereifterem Boden und scheint somit 
von Bodenbakterien in erhöhtem Maße abhängig zu sein. Pteris dagegen 
dringt bis in die tertiären Dünen der jüngsten humusfreien geologischen 
Meeresformationen des Neudarß vor. 

Der Charakterbaum des Darß ist die Kiefer mit n—12. Sie ist nur 
diploid, bildet aber schöne, gesunde Bestände und übertrifft im Gebiet 
des Alt- und Neudarß jeden anderen Baum. Auch die diploide Birke 
und Zitterpappel gedeihen hier gut, so daß diesen Bäumen im Darß 
ein recht hoher Vitalitätsgrad zugebilligt werden kann. Von Juniperus 
und Myrica gale sind die Chromosomenzablen leider nicht bekannt. Die 
genannten Baume scheinen hier ohne Zutun des Menschen eingewandert 
zu sein. Alle übrigen Baume der schleswig-holsteinischen Walder, gymno- 
sperme wie angiosperme, befinden sich, soweit sie überhaupt festgestellt 
wurden, in wenig erfreulichem Zustand. Dies gilt von den wenigen 
Eichen, den Fichten und Buchen des NeudarB ganz besonders. Es kann 
zwar nicht bewiesen werden, daB sie angepflanzt sind; aber es ist wahr- 
scheinlich. Von den Fichten und Buchen läßt es sich wohl mit ziemlicher 
Sicherheit behaupten (Hzsmer 1928; Bertsch 1935). Die klebrige 
Erle mit n=14 scheint sich als diploider Baum mit den Senken des 
Neudarß und ihren Lebensbedingungen recht gut abzufinden; sie dringt 
sogar gemeinsam mit Kiefer und Wacholder bis in die tertiären Dünen 
in Krüppelform vor, was für eine starke Vitalität spricht. Wichtig er- 
scheint die Feststellung, daß der diploide Haselstrauch mit n=14, die — 
Hainbuche mit n=8, alle Weiden mit Ausnahme der Salix repens, 
die sich nur in der Darßheide auf älteren diluvialen Sanden vorfindet, 
sowie Ulmen und Linden im Gebiet an natürlichen Standorten nicht 
angetroffen wurden. Diesen Waldbäumen, seien sie nun di- oder poly- 
ploid, muß die Fähigkeit, sich den schweren Bedingungen des Darß- 
Zingst anzupassen, abgesprochen werden. 
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Als Charakterarten dieses Gebiets gelten: die polyploide groBe Brenn- 
nessel mit n — 24, die auch im Neudarß auf feuchteren Stellen eine der 
haufigsten Pflanzen ist, wahrend die diploide U. urens nur vereinzelt auf 
Schutthaufen angetroffen wurde. Ferner Rumezx acetosella mit n= 21, die 
massenweise auf Heiden und an Wegrändern auftritt und sich dem 
diploiden R. acetosa weit überlegen zeigt. Auch der polyploide R. crispus 
ist gemein, sowie R. hydrolapathum in den Gräben des Neudarß. Poly- 
gonum aviculare nimmt an einzelnen Stellen bis zu 50% die Ränder der 
Dorfstraßen für sich in Anspruch; die Vitalität dieses Polyploiden ist 
erstaunlich. Auf den Feldern und in Gärten hat sich P. persicaria zu 
einem lästigen Unkraut entwickelt, und am Bodden tritt das polyploide 
P. amphibium in der Landform neben dem diploiden P. hydropiper 
recht zahlreich auf, während auf Äckern und an Wegrändern P. con- 
volvulus mit n — 10 ganz zurücktritt. Die drei polyploiden Polygonaceen 
sind im Darß-Zingst so häufig, daß die diploiden fast ganz vernachlässigt 
werden können. — Unter den Chenopodiaceen zeichnen sich Ch. bonus 
Henricus und album, die wahrscheinlich beide polyploid sind, vor den 
diploiden Vertretern der Familie, die hier ganz fehlen, durch ausgeprägte 
Vitalität aus. Dagegen besiedeln A. hastatum und litorale den Meer- 
strand als diploide Arten, während die polyploide Verwandte Obione 
portulaccoides nicht beobachtet wurde. Die polyploide Salsola kali 
ist wieder recht gemein an der offenen See, die polyploiden Salicornia 
und Suaeda sind im eigentlichen Darßgebiet aber nicht zu finden. Die 
Familie der Chenopodiaceen hat also 3 polyploide und 2 diploide Arten mit 
etwa gleicher Vitalität in das Darß-Zingstgebiet entsandt. — Unter den 
Caryophyllaceen ist das hochpolyploide Cerastium triviale überall ge- 
mein, ein hochvitales Unkraut, das sich in alle Lebensräume hinein- 
drängt. Scleranthus perennis findet sich recht häufig im Altdarßgebiet. 
In den Dünen I und am Meerstrand bildet die polyploide Honckenya 
peploides schöne Bestände, während die Polyploiden: Vogelmiere ( Stellaria 
media), Ackerhornkraut (Cerastium arvense), Cerastium glomeratum, 
C. tetrandrum und semidecandrum hier nicht gefunden werden. Ander- 
seits finden sich hier einige Diploide, die sich durch starke Vitalität 
auszeichnen, von denen Sagina procumbens, Spergula arvensis, Melan- 
drium album, Lychnis flos cuculi und Dianthus superbus am meisten 
hervortreten. Diploide und Polyploide halten sich innerhalb dieser 
Familie also etwa die Waage. Von 50 in Schleswig-Holstein beheimateten 
Caryophyllaceen haben nur 14 den Darß-Zingst erreicht. Von diesen 
sind 6 polyploid und 8 diploid. — Unter den Ranunculaceen treten 
Caltha palustris, Ranunculus acer, R. flammula, R. repens, Batrachium 
aquatile und Thalictrum flavum am meisten hervor. Diese Arten sind 
wahrscheinlich alle polyploid. Die diploiden Arten wie Hepatica, Pulsa- 
tilla, Delphinium, Actaea u.a. fehlen hier, wie auch Ficaria, R. lingua, 
arvensis u. a. wahrscheinlich polyploide Arten dieser Familie nicht 
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gefunden wurden oder sehr selten auftreten. Unter den Ranunculaceen 
überragen die angeführten Polyploiden demnach ohne Zweifel. — Die 
in Schleswig-Holstein so gemeine Anemone nemorosa ist ganz selten, 
und A. ranunculoides, ebenfalls eine recht häufige Erscheinung der 
Provinz S.-H., fehlt völlig. 

Die Papaveraceen haben in P. argemone einen polyploiden und in 
Chelidonium einen diploiden Vertreter in dies Gebiet entsandt, von 
denen der diploide einen schwächlichen Eindruck macht, da er sich 
nur an einigen Schuttplätzen vorfindet, während P. argemone die Felder 
stark verunkrautet. Die 3 Lerchenspornarten der Provinz S.-H. sowie 
der hier so häufige Erdrauch fehlen vollständig. Auch hier ist die Über- 
legenheit einer polyploiden Art über ihre diploiden Verwandten klar 
erwiesen. — Die Cruciferen sind durch das polyploide Sisymbrium 
sophia, welches an den Straßenrändern recht häufig auftritt, durch 
Teesdalea nudicaulis auf dem Altdarß, Cardamine pratensis, Capsella 
bursa pastoris und durch die diploiden Arten: Thlaspi arvense, Kakil: 
maritima, Raphanus raphanistrum und Berteroa incana stark vertreten. 
Von 41 Arten der Cruciferen der Provinz S.-H. wurden nur 8 im unter- 
suchten Gebiet angetroffen. Beide Gruppen scheinen sich hier der Arten- 
zahl nach die Waage zu halten. Es ist aber zu beachten, daß Capsella 
und Cardamine eine hohe Frequenz besitzen, die keine der angeführten 
Diploiden auch nur angenähert erreicht. Verglichen mit der Provinz 
S.-H. verfügen die aufgeführten Diploiden im DarB-Zingst nur über 
eine stark verminderte Vitalität, während die Lebenskraft von Capsella 
und Cardamine ungeschwächt zu sein scheint. Ich möchte mich des- 
halb doch für ein Überwiegen der polyploiden Vertreter der Cruciferen 
aussprechen. — Die Crassulaceen sind hier nur durch den gemeinen 
Mauerpfeffer vertreten, der zwar polyploid ist, aber nicht mit diploiden 
Mitgliedern seiner Familie verglichen werden kann. Die Saxifragaceen 
sind gar nicht vertreten, weder durch Steinbrech noch durch Milzkraut 
oder Parnassia. Die Rosaceen haben in Potentilla anserina einen Ver- 
treter mit sehr hoher Vitalität, der sich sowohl im salzhaltigen Wiesen- 
grund wie auch auf trockener Heide oder am dürren Wegrand in gleicher 
Weise durchsetzt. Diese polyploide Art hat in Spiraea ulmaria einen 
diploiden Konkurrenten von hoher Kampfkraft. Wilder Apfel, Schlee- 
dorn, Weißdorn, Brombeeren außer R. calsius, Blutauge, Bachnelk- 
wurz, Frauenmantel und Rosen sind im Darß-Zingst, verglichen mit 
S.-H., so gut wie unbekannte Erscheinungen. In der Familie der 
Rosaceen scheint die Fähigkeit einer Anpassung an Ca-arme, wasser- 
durchlässige Böden nur gering zu sein. Die Häufung der Gene hat sich 
offenbar beim Fingerkraut günstig ausgewirkt. Der Polyploidie des 
Gänsefingerkrautes kommt daher für die Boddenuferzone überragende 
Bedeutung zu. Unter den Vertretern der Leguminosen sind die Poly- 
ploiden: Ulex europaeus, Sarothamnus scoparius, Trifolium minus und 











Bedeckung des DarB und Zingst mit polyploiden Pflanzen. 531 


repens und Vicia cracca als häufige bis gemeine Erscheinungen des 
DarB-Zingst zu-buchen. Es ist aber hervorzuheben, daß auch einige 
Diploide wie: Melilotus, Trifolium fragiferum und arvense, Lotus und 
Lathyrus recht oft angetroffen werden, so daB der Polyploidie eine ge- 
wisse Bedeutung für die Anpassung an schwierige Lebensräume zwar 
auch hier nicht abgesprochen werden kann, daß aber anderseits die 
Gene der erwähnten Diploiden sowohl der Qualität wie auch der Quan- 
tität nach ausreichen, den Lebenskampf unter den erschwerten Be- 
dingungen dieses Gebiets erfolgreich zu bestehen. Von den Geraniaceen 
wurden lediglich die polyploiden: G. robertianum und @. sanguineum 
sowie Erodium cicutarium angetroffen; die 6 diploiden Arten dieser 
Familie wurden nicht festgestellt. Die Überlegenheit der Polyploiden 
ist innerhalb der Geraniaceen für die 3 erwähnten Arten erwiesen. 
Oxalis acetosella und O. stricta, von denen besonders O. acetosella in 
S.-H. gemein ist, wurden im Gebiet des Darß-Zingst nicht beobachtet. 
Ebenso haben die Linaceen und Polygalaceen, die in S.-H. mehrere 
Vertreter haben, in ihren Reihen scheinbar keine Art, die sich dem 
Darß-Zingstgebiet angepaßt hätte. Die diploide Euphorbia peplus und 
die polyploide E. helioscopica kommen etwa in gleicher Zahl und gleich 
kräftig in Gärten und auf Feldern des untersuchten Gebietes vor. Beide 
gedeihen nur da, wo der Mensch ihnen den Boden bereitet. In natürlichen 
Beständen kommt auch das in S.-H. so gemeine Mercurialis perennis 
nicht vor. Îlex als Vertreter der Aquifoliaceen ist in tertiären Dünen 
sehr selten. Der polyploide Evonymus europaeus, als Vertreter der 
Celastraceen, fehlt im Gebiet. Der diploide Feldahorn als Vertreter der 
Aceraceen und die beiden Balsaminenarten: Impatiens noli tangere und 
parviflora kommen hier wohl nicht vor. Die Rhamnaceen haben in 
Frangula alnus einen- diploiden Vertreter von ausgezeichneter Vitalität 
im Heidegebiet des Altdarß. Von den Callitrichaceen scheint die poly- 
ploide C. hamulata die diploiden Verwandten zu überragen. Von den 
Malvaceen wurden Vertreter nicht gefunden, obgleich die 6 in S.-H. vor- 
kommenden Arten alle polyploid sind. Von den Hypericaceen ist H. per- 
foratum als polyploide Art im Gebiet eine auffällig häufige Erscheinung, 
während H. pulchrum als Vertreter der Diploiden nur einige Male ge- 
sichtet wurde. Hier erscheint der Vorteil der Polyploidie wieder deut- 
lich. Das polyploide Sonnenrösehen (Helianthemum chamaecystus) als 
Vertreter der Cistaceen kommt im Gebiet wohl nicht vor. Von+den 
11 Violaceen der Provinz 8.-H. haben nur 2: V.canina und V. tricolor das 
Gebiet zu besiedeln vermocht. Und zwar ist die polyploide V. canina 
in der Dünenform am häufigsten, während das Stiefmütterchen recht 
selten ist. Hier ist wieder eindeutig auf eine erhöhte Bedeutung der 
Polyploidie zu schließen. Der diploide Stranddorn als Vertreter der 
Eleagnaceen wurde nicht festgestellt. Der polyploide Weiderich als 
Vertreter der Lythraceen ist im Gebiet gemein; Peplis portula wurde 
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dagegen nicht gefunden. Die Bedeutung der Polyploidie erscheint hier 
bedeutsam. Die beiden Epilobien: E. montanum und E. parviflorum, 
die beide im Gebiet recht häufig angetroffen werden, möchte ich wegen 
ihrer hohen Grundzahl (n=18) als polyploid bewerten, da die ver- 
wandte Oenothera biennis n=7 als Grundzahl hat. Besonders E. parvi- 
florum kommt in natürlichen Beständen recht zahlreich vor, während 
die diploide Oe. biennis sich nur an Bahndämmen aufhält, also an Orten, 
die menschlichem Einfluß stark unterworfen sind. Jedenfalls scheinen 
auch hier mit der hohen Chromosomenzahl wesentliche Vorteile ver- 
bunden zu sein. Die diploiden Circaeen der Provinz S.-H. wurden nicht 
festgestellt. Der Tannenwedel als Vertreter der Hippuridaceen mit 
n=16 wurde nicht gefunden, Hedera helix als Vertreter der Aralia- 
ceen dagegen recht häufig. Die Art ist polyploid. Von den Umbelli- 
feren ist Hydrocotyle mit n=etwa 48 wohl die häufigste Vertreterin 
der Familie. Wo feuchte Stellen auftreten, siedelt sie sich massenweise 
an. Eryngium maritimum, eine Diploide, kommt im eigentlichen Darß- 
Zingst nicht vor. Auch das in S.-H. so häufige Heracleum und Anthriscus 
silvestris kommen hier nicht vor oder entwickeln nur ganz geringe Lebens- 
kraft. Andere Diploide wie Pimpinella und Oenanthe Lachenalii, Angelica 
und Peucedanum haben für die Pflanzendecke des Darß nur geringe 
Bedeutung. Das in der Provinz S.-H. so gefährliche Unkraut Aego- 
podium podagraria wurde in keinem Lebensraum notiert. Pastinak 
und wilde Möhre sind als Diploide selten. Nur Torilis anthriscus, der 
Klettenkerbel mit n=8, hat den gleichen Häufigkeitswert und Vitali- 
tätsgrad erhalten wie der Wassernabel. Die Umbelliferen liefern also 
Beispiele dafür, daß Polyploidie zwar förderlich sein kann, daß aber 
diploide Anlagen die gleiche Vitalität bedingen können. Der diploide 
Cornus sanguinea und sein Verwandter C. suecica fehlen dem Gebiet. 
Die polyploide Pirola rotundifolia vertritt die Familie der Pirolaceen. 
Die Ericaceen zeichnen sich im Gebiet dadurch aus, daß sie außer- 
ordentlich lebenskräftige Vertreter in dies Gebiet entsandt haben. 
Hierzu gehören Calluna, Erica und Vaccinium vitis idaea. Von V. myr- 
tillus, das sich durch große Vitalität auszeichnet, ist die Chromosomen- 
zahl nicht bekannt. Auffällig ist die Tatsache, daß gerade die Poly- 
ploiden dieser Familie wie Andromeda, Arctostaphylos und Vaccinium 
uliginosum im Gebiet nicht angetroffen wurden und JV. oxycoccus sehr 
selten auftritt. Hier scheint nicht nur der Beweis geliefert zu sein, daß 
ein diploider Chromosomensatz für erfolgreiche Vitalität völlig aus- 
reicht, sondern sogar bedeutsamer sein kann als ein polyploider..... 
Unter den Primulaceen fehlen die diploiden echten Primeln. Die 
diploide Hottonia wurde einmal beobachtet. Die polyploiden Lysi- 
machia nemorum und nummularia dagegen bilden sehr häufige Erschei- 
nungen. Die hochpolyploide Trientalis europaea, der Siebenstern, ist im 
ganzen Gebiet außer am Boddenrand gemein. Der in S.-H. häufige 
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Ackergauchheil wurde nicht gefunden. Der diploide Samolus valerandi 
fand sich dagegen recht oft am Boddenrand, besonders an den Graben- 
kanten. Der durch Ubergang zur Polyploidie gewonnene Vorteil er- 
scheint hier deutlich. Die Empetraceen sind durch das diploide Empetrum 
nigrum vertreten, das hier einen so hohen Vitalitätsgrad aufweist wie die 
Ericaceen des Gebiets. Was von dieser Familie gesagt wurde, gilt auch 
von Empetrum. Die sehr lebenskraftige Armeria vulgaris, als Vertreterin 
der Plumbaginaceen ist diploid wie Empetrum und die Ericaceen. 
Sie bediirfen des Mittels der Polyploidie nicht, um sich durchzu- 
setzen. Esche und Liguster als Vertreter der Oleaceen fehlen. Ery- 
thraea pulchella, als Vertreterin der Gentianaceen ist polyploid. Diploide 
Vertreter fehlen. Auch der Bitterklee fehlt. Gentiana pneumonanthe 
ist selten; seine Chromosomenzahl kennen wir nicht. Die Convolvula- 
ceen sind durch die diploiden Calystegia sepium und Convolvulus arvensis 
vertreten. Die diploide Zaunwinde zeichnet sich durch einen so hohen 
Grad von Vitalität aus wie kaum eine polyploide Art. Auch sie scheint 
zu beweisen, daß Polyploidie in ihrer Wirkungsweise durch andere 
chromosomale Konstellationen ersetzt werden kann. Unter den Borra- 
ginaceen zeichnen sich die polyploide Lycopsis und die polyploiden 
M yosotis caespitosa, intermedia und palustris durch ihren hohen Vitalitäts- 
grad aus, während die in S.-H. häufigen Diploiden dieser Familie: Cyno- 
glossum, Anchusa und Pulmonaria officinalis sowie die Polyploiden: 
Lithospermum und Echium nicht gefunden wurden. In dieser Familie 
ist die Bedeutung der Polyploidie wohl deutlich erwiesen. — Von den 
40 Labiaten der Provinz S.-H. haben die Polyploiden: Scutellaria galeri- 
culata, Brunella vulgaris, Galeopsis tetrahit, Stachys palustris, Mentha 
aquatica und M. arvensis den Darß mit hohem Vitalitätsgrad besiedelt, 
während die in S.-H. häufigen diploiden Lamium album, purpureum 
und maculatum und ihre polyploiden Verwandten L. dissectum und 
intermedium sowie die diploide Mentha silvestris im Gebiet nicht vor- 
kommen und der diploide Thymus serpyllum recht selten auftritt. Damit 
wäre auch hier die Bedeutung der Polyploidie für gewisse Vertreter der 
Familie erwiesen, wenn nur nicht der diploide Lycopus europaeus im 
Gebiet eine sehr häufige Erscheinung darstellte. Die Bedeutung der 
Polyploidie ist hier zwar sinnfällig, aber nicht eindeutig. Unter den 
Solanaceen zeigt das diploide S. dulcamara eine größere Vitalität als 
der polyploide, in S.-H. häufige, schwarze Nachtschatten. Andere Ver- 
treter dieser Familie kommen hier nicht vor. Unter den Scrophulariaceen 
sind die polyploiden: Veronica agrestis, V. hederifolia, V. officinalis und 
V. Tournefortii auffällig häufige Arten im Darß-Zingstgebiet, während 
die diploiden Vertreter der Gattung Veronica zu fehlen scheinen. Die 
diploiden Verbascum-Arten fehlen sämtlich. Anderseits sind die diploiden 
Linaria vulgaris, Odontites rubra, Alectorolophus major, Melampyrum 
pratense und Pedicularis palustris ebenso häufige wie lebenskräftige 
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Pflanzen, so daB die Bedeutung der Polyploidie im Kampf um den 
Boden hier nicht sichtbar ist. Orobanchaceen wurden nicht angetroffen 
und von den Utriculariaceen nur U. vulgaris, deren Chromosomenzahl 
nicht bekannt ist. Von den Plantaginaceen ist P. lanceolata hier und 
da nur im geologisch älteren Gebiet des AltdarB anzutreffen. Die un- 
verwüstliche Vitalität, über die er in S.-H. verfügt, versagt hier völlig. 
Dagegen weisen die diploiden P. maritima und major einen hohen Vitali- 
tätsgrad auf, und zwar P. maritima nicht weniger als P. major, da er 
sowohl am Bodden wie am Meerstrand wie auch in der Heide angetroffen 
wird, während P. major besonders da häufig auftritt, wo Menschenhand 
seinem Vordringen Vorschub leistet. Diese beiden Arten haben das 
Mittel der Polyploidie im Kampf um den Boden nicht nötig. P. arenaria 
und P. coronopus wurden nicht festgestellt. Die Rubiaceen sind durch 
die polyploiden Galium mollugo, G. sazatile, uliginosum und verum 
vertreten, und zwar treten G. saxatile und verum am häufigsten auf, 
während @. mollugo sich nur an der erst kürzlich erbauten Landstraße 
aufhält und @. uliginosum nur an salzfreien Tümpeln und feuchten 
Stellen des Neudarß zu finden ist. Die diploide Sherardia und @. cru- 
ciatum und die polyploiden Waldmeister und Klettenlabkraut wurden 
nicht angetroffen. Die Bedeutung der Polyploidie erscheint hier ein- 
deutig und sinnfällig. Die Caprifoliaceen sind durch Linnaea borealis 
und Lonicera periclymenum vertreten, die beide nur sehr selten bis selten 
auftreten. Ihre Chromosomen sind nicht bekannt. Das in S.-H. so 
häufige, polyploide Moschuskraut A. moschatellina fehlt hier. Auch die 
Valerianaceen haben weder die 4 diploiden noch den polyploiden Ver- 
treter ihrer Familie ins Gebiet zu entsenden vermocht. Die beiden 
Dipsacaceen Succisa und Knautia sind im Gebiet reichlich vertreten bei 
kräftiger Vitalität. Polyploide sind in dieser Familie in S.-H. nicht be- 
kannt. Damit scheint auch diese Gruppe des Mittels der Polyploidie 
nicht zu bedürfen. Die diploide Bryonia dioica als Vertreterin der 
Cucurbitaceen wurde nicht gefunden. In den weißen Sanden der ter- 
tiären Dünen finden sich die polyploide Campanula rotundifolia und 
die diploide Jasione montana etwa gleich häufig vor bei ziemlich gleicher 
Vitalität. Die hochpolyploide C. rapunculoides lebt nur im Ackerland 
oder in Gärten, besiedelt also kaum natürliche Lebensräume. Die Be- 
deutung der Polyploidie für die Besiedelung der Sande ist hier nicht zu 
erkennen. Das in S.-H. gemeine, diploide Gänseblümchen Bellis kommt 
hier nicht vor. Die diploide Meerstrandsaster A. tripolium ist im Ge- 
biet der Bodden häufig. Der polyploide Erigeron acer ist weniger häufig 
als der diploide £. canadensis. Das lebenskräftige Gnaphalium uliginosum 
ist diploid. Helichrysum mit ganz hoher Vitalität ist chromosomal nicht 
bekannt. Bidens tripartitus ist polyploid und gemein, während der 
diploide B.cernuus fehlt. Die gefährliche polyploide Galinsoga, das 
Franzosenkraut, ist gemein. Die polyploide Achilles millefolium wurde 
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überall im Gebiet mit ganz hohem Vitalitätsgrad versehen, während die 
diploide A. ptarmica fehlt. Das polyploide Chrysanthemum leucanthemum 
ist häufig; ihre diploiden Verwandten fehlen. Das diploide Tanacetum 
ist gemein. Die diploiden Matricarien sind selten oder gar nicht vor- 
handen. Das diploide Tanacetum ist Charakterpflanze. Die beiden 
diploiden Arthemisien: A. absinthium und campestre sind gemein. Die 
polyploiden und in S.-H. gemeinen Unkräuter T'ussilago, Petasites 
officinalis sowie Arnica montana kommen im Gebiet nicht vor. Unter 
den 8 polyploiden Senecio-Arten kommen S. vulgaris als gemeines 
Unkraut, S. viscosa an Wegrändern und S. Jacobaea auf Wiesen mehr 
oder minder häufig vor. Die polyploiden Kletten fehlen. Cirsium arvense, 
das ich in diesem Zusammenhang wegen seiner 17 Chromosomen fiir 
polyploid ansehen möchte, und das hochpolyploide C. lanceolatum sind 
im Gebiet gemein wie das polyploide C. palustre. C. oleraceum fehlt. 
Centaurea Jacea ist polyploid und gemein, C. cyanus, die Kornblume, 
dagegen recht selten. Die diploide Lampsana, der in S.-H. gemeine 
Rainkohl, fehlt ebenso wie die diploide Cichorie. Crepis biennis ist 
polyploid und häufig; die diploiden Crepis-Arten fehlen. Hieracium 
murorum, pilosella und umbellatum sind etwa gleich häufig und poly- 
ploid; diploide Hieracien sind hier aber nicht bekannt. Hypochoeris 
radicata mit n—4 Chromosomen ist gemein wie der diploide Leontodon 
autumnalis. Der polyploide Löwenzahn Taraxacum ist gemein, die 
diploiden Lactuca-Arten fehlen wohl ziemlich vollständig. Der polyploide 
Sonchus arvensis ist dem diploiden 8S. oleraceus eindeutig überlegen, und 
der diploide Tragopogon kommt wohl im Gebiet nicht vor. 

Gehen wir nunmehr zu den Monocotylen iiber, so bietet die Familie 
der Typhaceen in 7’. angustifolia ein schönes Beispiel dafür, daß Poly- 
ploidie im Kampf um schwierige Lebensräume ein erfolgversprechendes 
Kampfmittel ist. Der diploide 7’. latifolia geht scheinbar ins Salzwasser 
nicht hinein, während 7. angustifolia an den Boddenrändern gemein ist. 
Die Sparganien fehlen alle. Von den Potamogeton-Arten habe ich nur 
das wahrscheinlich polyploide P. filiformis angetroffen. Die diploide 
Zostera marina wurde im eigentlichen Darßgebiet nicht angetroffen. 
Die diploide Ruppia maritima ist im Boddengebiet selten. Von den 
Scheuchzeriaceen wurden die polyploiden Triglochin maritima und 7’. pa- 
lustris mit unbekannter Chromosomenzahl reichlich notiert. Die Alisma- 
taceen fehlen völlig wie der polyploide Butomus. Die Hydrocharitaceen 
sind durch die diploide H. morsus ranae und die polyploide Helodea 
canadensis vertreten. Das im Gebiet häufige Panicum crus galli ist 
polyploid, und Setaria viridis ist diploid; beide Arten kommen etwa 
gleich häufig vor bei gleicher Vitalität. Phalaris ist polyploid und 
häufig. Das polyploide Anthoxanthum odoratum ist häufig, das diploide 
A. aristatum wurde nicht gefunden. Das polyploide Milium effusum ist 
selten wie die Buche, als deren Begleiter es gelten kann. Das häufige 
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Phleum pratense ist wahrscheinlich polyploid; das diploide Ph. arenarium 
wurde nicht gefunden. Alopecurus pratensis ist polyploid und häufig 
wie A. geniculatus. À. fulvus und agrestis sind diploid und kommen 
im Gebiet wohl nicht vor. Agrostis alba und vulgaris sind polyploid 
und gemein. Calamagrostis arundinacea ist recht häufig in Wasser- 
graben anzutreffen ; C. epigeios bildet im Sand ausgedehnte Bestände. Beide 
sind polyploid. Gleiches ist von der polyploiden Psamma arenaria 
zu berichten. Der diploide Windhalm (Apera) kommt nur auf Acker- 
flächen vor und ist vom Menschen abhängig. Holcus mollis und lanatus 
sind beide gleich häufig und diploid. Ebenso ist die diploide Aira caryo- 
phyllea sehr oft anzutreffen. Deschampsia caespitosa und flexuosa sind 
polyploid und als Charakterpflanzen des Gebiets anzusprechen. Wein- 
gaertneria ist diploid, dabei lebenskräftig und häufig in den tertiären 
Dünen. Phragmites communis kommt der höchste Vitalitätsgrad des 
Gebietes zu. Dies Gras ist konkurrenzlos. Die diploide Melica nutans 
fehlt, und Briza media, ebenfalls diploid, sind recht selten. Die diploide 
Dactylis Aschersoniana ist nicht angetroffen worden, und die polyploide 
D. glomerata wurde iiberall mit hohem Vitalitätsgrad versehen. Die poly- 
ploiden Poa annua, compressa und nemoralis sind häufige Vertreter dieser 
Gattung wie P. pratensis. Die diploide P. trivialis wurde nicht gefunden. 
Glyceria fluitans und aquatica sind gemein und polyploid. Die polyploiden 
Festuca arundinacea, gigantea, ovina, thalassica und rubra sind reichlich 
vertreten. Die diploide F. elatior wurde nicht gefunden. Der polyploide 
Bromus mollis ist gemein, die diploiden B. arvensis, ramosus, sterilis, 
tectorum sind zumeist nicht angetroffen worden. Das diploide Lolium 
perenne ist gemein; andere Lolcharten wurden nicht angetroffen. Agro- 
pyrum junceum und repens sind gemein und polyploid. Das gleiche gilt 
vom polyploiden Elymus. Die beiden Eriophorum-Arten: E. polystachium 
und vaginatum sind polyploid und gleich haufig. Scirpus compressus, 
maritimus und silvaticus sind polyploid und gemein wie die polyploide 
Heleocharis acicularis. Die diploide H. palustris ist selten. Die recht 
zahlreichen Carex-Arten sind polyploid mit Ausnahme des nicht häufigen 
C. pilulifera. Das diploide Arum maculatum fehlt. Die beiden Lemna-Arten 
sind polyploid. Die gefundenen Juncus-Arten sind polyploid und mehr 
oder minder häufig. Die recht lebenskräftige Luzula pilosa ist diploid. 
Das polyploide Allium oleraceum wurde in recht schönen Beständen 
gefunden, das diploide A. ursinum dagegen nicht. Das polyploide 
Majanthemum bifolium und das diploide Polygonatum multiflorum sind 
gleich selten. Die polyploide Convallaria ist recht häufig und von 
erfreulicher Vitalität. Orchis maculata und latifolia sind beide diploid 
und spärlich. Die Chromosomenzahl der sehr seltenen Goodyera repens 
ist nicht bekannt. 

Obige Ergebnisse werden in folgender Tabelle zusammengefaßt. 
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Tabelle 7. Die Bedeutung der Polyploidie fir die Besiedelung koch- 
salzhaltiger, Ca-freier, ortsteindurchsetzter Heidesande des 
Darß-Zingstgebietes. 
































Die Bedeutung 
. Vite der Polyploidie ist 
Art, Gattung, Familie n {diploid Ploid ee Liz Imst 
leuch- Kr schie- 
tend den 
Gefäßkryptogamen 
Pteris aquilina ...... 32 + 4 + 
Gymnospermen 
Pinus silvestris . . . . . 12 + 4 + 
Angiospermen — Urticaceen 
Urtica dioica . . . . . . 24 a 3 aa 
| 12 + 
Polygonaceen 
Rumezx acetosa . . . . . . 7—8 + — 
Hotels. . «i. . . | 21 + 3 
SL u. | 30 + 2 a 
R.hydrolapathum. . . . . 100 ce 2 
Polygonum aviculare . . . 20 + 3—4 
i a: aa ae 22 - 3 + 
P.amphibium...... 33 En 3 
P.hydropiper ...... 10 + 1—2 
P.convolvulus . . . . . . 10 + 1 
Chenopodiaceen 
C sum bonus Henricus 18 + 2 
iS ei I a « ! 9; 18 ! 3 on 
eee LÀ. À 9 + — 
Ch. polyspermum . . . . . 9 En — 
Atriplex hastatum .... 9 + 1 Es 
Pa INT. À 0. À 9 + 1 
Salsola kali. . . . . . . 18 + + 
Caryophyllaceen 
Cerastium triviale . . . . 72 + 3 + 
C. semidecandrum . . . . 18 a — 
C. glomeratum . . . . . . 36 + — 
Css bb Ss | 36 En = 
Stellaria graminea . . . . 13 Bu 1 
SE helontes |. . i. ws | 13 + 1 
BE ono a hb 2. : 22 - a + 
Sagina procumbens... . 11 + 3 + 
Honckenya peploides . . . | 24; 32 + 12-3 + 
Arenaria serpyllifolia . . . 20 + I1-2 + 
Spergula arvensis. . . . . 9 + 2—3 + 
Scleranthus perennis . . . 22 + 2 + 
Se.annaus :. . . |. . … : 11 + = 
Lychnis flos cuculi . . . . 12 + 2—3 + 
Melandrium album . . . . 12 + 2 + 
Dianthus superbus . . . . 15 + 2 + 
Ranunculaceen 
Caltha palustris ..... 16 + 3 a 
Ranunculus acer. . . . . 7; 14 3 + 
R. flammula . . . . . . : 16 3 
VE}: : et 8; 16 ! 3 
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Tabelle 7 (Fortsetzung). 
Die Bedeutung 
as} Vian: der Polyploidie ist 
Art, Gattung, Familie n  |diploid Ploid tat | on "7, | tent 
leuch- Pratt "| schie- 
tend den 
robe 8 | + - 
. poiyanthemus .... . + — 
Batrachium aquatile 16 = 2 + 
B. fluitans. . . . . . . . 8 + — 
R. hederaceum . . . . . . 8 + — 
R. paucistamineum . 8 + — 
Thalictrum flavum . 42 + 2 + 
Th.minus........ 21 + — 
Papaveraceen 
apaver argemone . 21 2 + 
P.dubium. ....... 7; 14 —- 
Be «tans a bs - 1 + — 
Cruciferen 
Teesdalea nudicaulis 18 + 2 + 
Thlaspi arvense .... . 7 a 2 — 
Sisymbrium officinale 7 + 2 on 
S Fe aps 2 EEE 14 + 1 — 
K maritima... . . 9 + 2 + 
Raphanus raphanistrum 9 r 2 a 
pratensis 16; 32 = 3 + 
CS we ee hee 4 8 + + 
C. à ee à s + — 
Capsella bursa pastoris 16 - + 
incana . . . . . 8 + 2 - 
Droseraceen 
Drosera anglca ..... 20 + — + 
D. rotundifolia. ..... 10 + 2 — 
Crassulaceen 
Sedum acre . . . . . . . 24 + 2 + 
S. purpureum . . . . . . 24 1 
Rosaceen 
Rubus caesius . . . . . . 14 + 2 -- 
=... RS SE 7 + 2 
Fragaria elatior . . . - . 21 = _ 
oe EEE Tu 7 + 2 + 
Potentilla anserina. 14 3—4 - — 
.opaca rubens .... - 7 - — 
Filipendula ulmari 7 En 2—3 + 
inosen 
lex europaeus ..... 48 + 12-3 a 
Sarothamnus scoparius 24 + |3—4 a 
Melilotus albus. . . . . . 8 a 1 + 
Trifolium minus . . . . . 14; 16 + 3 
RE hs D + 514 16 os 3—4 + 
~~  - oo à 7 + 1 
T.fragiferum . . . . . . 8 + 1 
us corniculatus 6 + 2 + 
L. uliginosus. . . . . . - 6 + 2 
Vicia cracca . ...... 14 + 3—t + 
V.angustifolia...... 5—6 + — 
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Die Bedeu 
der A cp ren ist 
Art, Gattung, Familie n diploid Len À — icine ms unent- 
tend | haft | “Gen” 
Vicia hirsuta . : . . . . 7 + 1 
PORT. Lu N°. 7 + 1 
V. tetrasperma . . . . . . 7 + 1 
Geraniaceen 
Geranium Robertianum . . | 27; 28 + 2—3 + 
G. sanguineum . . . . . . 42 u 1 
6 diploide Geranien fehlen 
Erodium cicutarium . 1 18—20 os 2—3 ee 
Euphorbiaceen 
Euphorbia helioscopica . . 21 + 12-3 > 
Be SS + 8 + 12-3 
Callitrichaceen 
Callitriche hamulata . . 19 E= 2 
3 diploide C.-Arten fehlen. 
Hypericaceen 
Hypericum perforatum 16 + 13— 
H. bas. À 0 | : 9 oe 1 
5 diploide H. fehlen 
Violaceen 
Viola canina. ...... 20 3 + 
wh... nai Sete Foe 1 13 - 2 
5 dipl. V., darunter V. odo- 
rata, fehlen 
Oenotheraceen 
Epilobium montanum . . . 18 ! 2 + 
E. parviflorum...... 18 ! 2 
Araliaceen 
House ehe. .. . gh etwa 22 Ez 2 + 
Umbelliferen 3—4 
Hydrocotyle vulgaris etwa 48 + == 
Eryngium maritimum. . . 8 + oa — 
Torilis anthriscus . . . . 8 - 3 + 
Aegopodium podagraria . . 22 + + + 
Pirolaceen 
Pirola rotundifolia . . . . 23 + |1—2 — 
Empetraceen 
Empetrum nigrum... . 13 + 3—4 + 
Ericaceen 
Calluna vulgaris . . . . - 8 = 3—t + 
Erica tetraiz ...... 12 + 1—2 + 
Vaccinium oxycoccus . . . 36 + | 1-2 
Fons tem . I. . |: 12 + 2—3 En 
Primulaceen 
Lysimachia vulgaris 14 + 13—4 Tr 
L. nummularia . . . . . . 17—18 _ 1—2 
Trientalis europaea. . . . |etwa 80 + 3 + 
Plumbaginaceen | 
Armeria vulgaris. . . . - 10 2 xp 





























540 Heinrich Rohweder: Versuch zur Erfassung der mengenmäßigen 


Tabelle 7 (Fortsetzung). 

















Die Bedeutung 
à —_— der Polyploidie ist 
Art, Gattung, Familie n diploid} Piola | tat | on. an, 
leuch- haft schie- 
tend den 
Gentianaceen 
Erythraea pulchella. . . . |etwa 19 + 2 En 
Convolvulaceen 
Calystegia sepium 11 + 4 + 
Borraginaceen 
Lycopsis arvensis ... . 27? + 3 + 
Die dipl. Cynoglossum, An- 
chusa, Pulmonaria offic. 
fehlen 
M yosotis caespitosa . etwa 40 + 3 - 
M. palustris . . . . . .. 32 + 12-3 
M.intermedia ...... 24 + 12-3 
Labiaten 
ria galericulata 16 + 2 + 
Brunella vulgaris. . .. . etwa 16 + | 2-3 + 
Lamium album u. purpureum 9 + = + 
ie pale Aaa Cees 16 + 3 + 
4 diploide eine poly- 
ploide Art fehlen 
Stachys palustris. . . . . etwa 32 + 3 + 
St. Betonica . . . . . . . 8 : 
Thymus serpyllum 10 + 2 + 
Lycopus 11 Er 3 4 
Mentha aquatica. . . . . 48 + |3—4] + 
M.arvensis ....... 36 + 12-3 
OR: . .!. 4 .!. 9 + - 
Solanaceen 
Solanum luteum villosum . 24 + — ur 
ih. eel EE +. |. 36 + — — 
S. dulcamara . . . . . . 12 2—3 
Scrophulariaceen 
inaria vulgaris . . . . - 6 2—3 + 
’eronica agrestis. . . . - 14 + 2 + 
V. hederifolia ...... 28 + 3 
V. officinalis. . . . . . . 16; 17; + 2—3 
18 
V. Tournefortii. . . . . . 14 + 2 
5 diploide und 5 polyploide 
Arten fehlen 
Odontites rubra... . . 10 + 1—2 — 
Alector. major . . . . . . 7 + 2 + 
Melampyrum pratense "49 + 3- + + 
Plantaginaceen 
Plantago lanceolata . 6 + 2 rn 
Pi. major EHE 6 + 3 
Pl.maritima. . . . . . . 6 + 2—3 
2 diploide Pl. fehlen 
Rubiaceen 
Galium mollugo . . . .. 11 EE ! 2 + 
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Die Bedeutung 
der Polyploidie ist 
Art, Gattung, Familie n  |aiploia} Body; | Vital: = u 
tend | haft | ‘Gen 
Galium saxatile ..... 22 + 3 
G.uliginosum ...... 22 oa 2 
Gaamaee 4. 4.0. |. 22; 33 Eu 3 
G.cructatum. . : . . . . 11 + _- 
Adoxaceen 
Adoxa moschatellina . . . 18 + — 
Dipsacaceen 
Knautia arvensis. . . . . 8 ae 2—3 - 
Succisa pratensis. . . . . 10 + 2—3 + 
Campanulaceen 
Campanula rotundifolia . . 34 + 13—] + 
C.rapunculoides . . . . . 51 + 3—4 
3 polyploide und 3 diploide 
Arten fehlen 
Jasione montana. . 6; 7 + 3—4 = 
Compositen 
Bellis perennis . SE, 9 oo _ + 
Aster tripolium. . . . . . 9 + 2—3 oo 
Erigeron acer ohio us: en |: + | 1-2 + 
E.canadense. ..... 9 + 3—4 - 
Bidens tripartitus 24 + 13— En 
BR. rt An te 12 4 — 
Galinsoga parviflora 18 —- 3 poy 
Achillea millefolium 24 4. 3—4 = 
AS ir eee 9 a — 
Chrysanthemum leucanthe- 
ere ae Ir 18 2 = 
Chr. segetum . res | 9 = = 
Tanacetum vulgare... - 9 + 3—4 + 
Matricaria chamomilla . . 9 + 1 u 
M.inodora . . : 9 oS 1 
M. discoidea . . 9 — 1 
Arthemisia absinthium 9 + 2 + 
A. campestre . 9 + 2 
A. vulgaris. . . 9 + 2 
T'ussilago farfara . 30 + —_ 7 
Arnica montana . . 18 + — T 
Senecio vulgaris 20 + 7 à 
PET. eA 20 En 2 
N... SE 70 20 + 2—3 
5 polyploide und 1 diploide 
Art fehlen 
Arctium lappa. . . . . - 16 + ur: + 
Cirsium arvense . . . . . 17 ! 2 à à 
C. lanceolatum . . . . . . |etwa 34 ! 4 
Cane" 1. © - | 17 ! 3 
C. oleraceum . . . . . . . |etwa 17 ! — 
Centaurea jacea . . . . . 22 + 1341| + 
CT. à: : 1. 8 2% 12 + = 
Gi. . «1. ©: 11 + > 
Crepis biennis . . . . - - 20 + 2 + 


Planta Bd. 27. 37 
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Die Bedeutung 
: ques der Polyploidie ist 
Art, Gattung, Familie n _ Jdiploid Ploid a | on on [eet 
leuch- Fat "| schie- 
tend den 
3 diploide Arten fehlen 
Hieracium pilosella . ‘ 45/2 + 3 13 
H.umbellatum...... 9; 27/2 ! 2 
7 murorum ee, a 27/2 ao 2 
ypochaeris radicata . . . 4 + 2 + 
2 diploide Arten fehlen 
Las = autumnale . . 6 4- 3 + 
L. hispidus ....... 7 + + 
en officinale . 12; 16 E 3 + 
Sonchus arvensis... . - 32 + 3—4 
S.oleraceus ....... 8 1 } 
Monocotyle 
7 mae fol 30 3 
Toon Ml. « 54 15 ES } 
Scheuchzeriaceen 
Triglochin maritima 24 + 3 + 
Hydrocharitaceen 
Helodea canadensis. . . . 24 + 2 4 
Gramineen 
Panicum crus galli . 27 En 2 + 
Setaria glawa ...... 18 _ + 
| :l. wo he 9 + 2 
Phalaris arundinacea . . . 14 + 2 of. 
Anthoxanthum odoratum. . 10 + 12-3 + 
A. aristatum . . . . . . . 5 + — 
Milium effusum . . . . . 14 + l 4. 
Phleum pratense... . - 7; 21 ! 3 + 
Ph. arenarium . . . . . . 7 + - 
Alopecurus pratensis 14 + 3 - 
A.geniculatus ...... 14 = 3 
A. fulvus u. agrestis m‘ 7 + — 
Agrostis alba. . . . . . . 14; 21; + 4 
28 
HORS À. 1: | 14 - 
A. vulgaris ......- 14 a l 
Calamagrostis epigaios etwa 35 4 
C.arundinaca...... 14 r 1—2 
Psamma arenaria 14 - 4 4 
Holcus mollis ...... 7 + 1—2 + 
pS is …. À. 7 + 2—3 
Aira caryophyllea . . .. 7 a 2—3 + 
Deschampsia caespitosa . . 14 + 3 + 
D. flexuosa . . . . . . . 14 4 
Weingaertneria canescens . 7 4 3 4 
Phragmites communis. . . 24 + 5 + 
Molinia coerulea. . . . . 18 + 4 + 
Arrhenaterum elatius . . . + 3 + 
Me ts es ‘à a 
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Die Bedeutung 
der Polyploidie ist 
Art, Gattung, Familie n _ Idiploid Les À vd ao a 
‘tend | haft | “Gon 
Dactylis glomerata ... . 14 4 + 
D. Aschersoniana . . . . . dj Bu — 
Posennes während 1% 14 - 4 + 
compressus . ..... 21; 28 a 2 
FIRE. 1. . «ike . 14; 21; - 1-2 
28 
Pen as bc GATX 14; 28; + 4 
35 
P. Chaixii; trivialis .. . 7 — 
Glyceria aquatica. . . . . 14; 28 + 3 + 
Giffeitans . ils sut ! 14 + |1—2 
Festuca arundinacea . . . | 14; 21; + 2-3 a 
35 
Pope. tS 21 — 2 
Figs i : there. L 7; 14; ! 2 
21 
i aan 21; 28 + 2—3 
Po teldetiea . ET": etwa 35 + 
MONO 15. shal FT en. 7 + = 
Bromus mollis... . . . 14 a 3—t a 
4 diploide Arten fehlen fast 7 — Eu 
ganz 
Lolium perenne ..... 7 + 3 + 
Agropyrum repens . . . . 21 + 3 + 
Arno . . . . . er 14 = 1—2 
Hordeum murinum . . . . 14 + 2-3 + 
H. maritimum . . . . . . 7 + — 
Elymus arenarius . . . . 28 3-41 + 
Cyperaceen 
Eriophorum polystachyum . 29 + 2 + 
E. vaginatum. . . . . . . 29 + 2 
Scirpus maritimus . . . . | 43; 52 + 4 + 
Sc. compressus . . . . . . 22 a 1 
MONO EEE € 20 oo 1 
Sc. silvaticus . . » . . . . 31 + 1 
Heleocharis acicularis . . . |etwa 28 L 3 + 
H. palustris . . . dd TO DIU — 
Carex arenaria, . . . . . 30; 32 + 3—4 + 
Clés... 0 Fer etwa 31 + 2-3 
«à ue + sie 35 oo 3 
C. glauca 38 3 
CRONE ns aos! Tew hee 56 + 13—4 
C. muricata ...... x 29 + 2—3 
OME > + 2. - 32 > 3 
C. pseudocyperus . . - . . 33 + 3 
re PUR oe 36 + 3 
so ee ee ee ee 41 3—4 
eee. ee os 42 + |3—4 
O0. NV 34 == 3 
OB. se scare - 16 + 1—2 
CO tt 0... 9 + 1 


37* 








544 Heinrich Rohweder: Versuch zur Erfassung der mengenmäßigen 


Tabelle 7 (Fortsetzung). 
































Die Bedeutung 
der Polyploidie ist 
Art, Gattung, Familie n — Jaiploia} D on DE 
leuch- — schie- 
tend - den 
Lemnaceen 
Lemna minor ...... 20 + + 
L. polyrrhiza. ...... 20 + 
Juncaceen 
Juncus Gerardi . . . .. 40 +8! + 
J. Wie . . |. . . | - etwa 30 + 13— 
Es _ ERE oe 20 + | 1—2 
Liliaceen 
Allium oleraceum .... 16 + 2 + 
Pl ee eee # 16 + — 
„schoenoprasum . . . . | 8; 16 ! -— 
A. fallax u. ursinum . . . | 8; 7 + — 


Betrachtungen zur letzten Tabelle. 


Durch Vergleich der Vitalität verwandter Arten der auf dem geo- 
logisch einheitlichen Boden des DarB-Zingstgebietes beobachteten Gat- 
tungen oder Familien konnten in bezug auf die Bedeutung der Poly- 
ploidie Schliisse gezogen werden. Wenn auf demselben Boden und unter 
den gleichen Bedingungen die polyploide Art einer verwandten Gruppe 
einen höheren Vitalitätsgrad erhielt oder die diploide, in der Provinz 
Schleswig-Holstein beheimatete Art überhaupt nicht gefunden wurde, 
so erscheint die Bedeutung der Polyploidie für die Anpassung an die 
schwierigen Lebensbedingungen des Gebietes einleuchtend. Dieser 
Fall kommt unter 60 klaren Entscheidungen 52mal vor. Damit be- 
weisen 86,5% aller Gattungen, die entweder di- und polyploide Arten 
oder nur polyploide Arten ins Gebiet entsandt haben, während sie in S.-H. 
in beiden Kategorien vertreten sind, daß die Summierung von Genen in 
Form von Chromosomenverdoppelung bzw. -vervielfachung ein höchst 
bedeutungsvolles Kampfmittel bei der Besiedelung schwieriger Lebens- 
räume darstellt. Der Fall, daß eine polyploide Art im gleichen Lebens- 
raum bei niedrigerem Polyploiditätsgrad einen höheren Vitalitätsgrad 
erhielt, ist nicht eindeutig festgelegt. Denn wo er vorzuliegen scheint, 
wird sich leicht eine mehr oder minder starke Verschiedenheit in den 
Standortsbedingungen der zu vergleichenden Arten nachweisen lassen. 
Vielmehr gewahrt man zumeist, daß mit steigendem Polyploiditätsgrad 
auch die Vitalität der Arten zunimmt. Folgende Gattungen der letzten 
Tabelle scheinen dies zu beweisen: Myosotis, Mentha, Veronica, Cirsium, 
Hieracium, Agrostis, Calamagrostis, Festuca, Agropyrum, Scirpus, Carex 
und Juncus. 
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Wie die vorletzte Spalte der letzten Tabelle ergibt, scheinen 8 Gat- 
tungen der Angiospermen der fast gesetzmäßigen Beziehung zwischen 
Polyploiditätsgrad und Vitalität zu widersprechen. Unter den Stellarien 
innerhalb der Caryophyllaceen ist im Gebiet die polyploide St. media, 
dieses fast kosmopolitische Unkraut, so selten, daß es nur mit dem Index 
+ versehen werden konnte. Die diploiden St. holostea und graminea sind 
dagegen als häufiger zu bezeichnen. Da sich St. media nur in der Nähe des 
Menschen wohl fühlt, zumal sie einen stickstoffhaltigen, humösen Boden 
beansprucht, während St. graminea in der Gemeinschaft von Gräsern 
und St. holostea am Rande von Buchenwäldern zu Hause ist, so gehören 
alle drei Arten verschiedenen Lebensgemeinschaften an; daher ist der 
Vergleich dieser drei Arten in bezug auf ihre Vitalität unzulässig. Der 
zweite Fall ist durch das Verhalten von Sisymbrium officinale und sophia 
gegeben. Da die polyploide 8. sophia an menschliche Schutthaufen an- 
gepaßt ist, dürfte auch hier Ca- oder N-Bedürfnis vorliegen, was bei 
S. officinale jedenfalls nicht in dem Maße der Fall zu sein scheint. Darum 
dürfte auch hier die Ursache für das unerwartete Verhalten der beiden 
Arten in verschiedenen Lebensräumen zu: suchen sein. Der dritte Fall, 
der durch die beiden Drosera-Arten gegeben ist, ist unerklärlich. Wir 
müssen ihn einstweilen als Tatsache hinnehmen. Das gleiche trifft auf 
den Fall 4 zu, der von den beiden Fragarien gebildet wird. Wie im vorher- 
gehenden Fall ist die diploide Art der polyploiden weit überlegen, nicht 
nur im Darß-Zingstgebiet, sondern auch in S.-H. Fall5, der durch 
Vaccinium oxycoccus und V. vitis idaea gebildet wird, betrifft wieder 
Arten zweier verschiedener Lebensräume, nämlich den der Torfmoos- 
polster und den der trockenen Kiefernwaldränder. Ein gleiches läßt 
sich von Fall6 aussagen, in dem es sich um Solanum-Arten handelt. 
S. nigrum und villosum bewohnen gedüngte Ländereien, sind also auf 
Düngerstoffe angewiesen, und zwar ist in S.-H. S. nigrum als Art höheren 
Polyploiditätsgrades viel häufiger als 8. villosum mit niederem Poly- 
ploiditätsgrad. S.dulcamara bewohnt Grabenränder und geht bis 
ins Wasser. Andererseits findet sich die Art in den Dünen, wo sie flach 
am Boden kriecht. Die beiden zuerst genannten Arten folgen der auf- 
gestellten Gesetzmäßigkeit; 8. dulcamara kann nicht mit ihnen verglichen 
werden. Fall7 betrifft die deutsche und die amerikanische Art der 
Gattung Erigeron, die sich auch beide in der Provinz S.-H. mit der gleichen 
Vitalität vorfinden. Da sich beide Arten im gleichen Lebensraum vor- 
finden, ist auch hier eine Erklärung für das unerwartete Verhalten 
nicht zu geben. Der letzte Fall, der sich gegen unsere allgemein an- 
erkannte Beziehung zwischen Polyploiditätsgrad und Vitalität ausspricht, 
bezieht sich auf die beiden Setarien: S. glauca und viridis. Beide sind 
Ackerunkräuter, von denen die diploide weiter nach Norden reicht als 
die polyploide. Wir haben also insgesamt 4 Ausnahmen von unserer „Ge- 
setzmäßigkeit‘‘ anzuerkennen, für die wir vorläufig keinen Grund wissen. 
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Die letzte Spalte unserer Tabelle enthält eine Reihe hochpolyploider 
und gerade auBerordentlich kampfkraftiger Arten, die aber als einzige 
Vertreter ihrer Gattung den nordischen Lebensraum erobert haben, 
also auch in S.-H. nicht von diploiden Gattungsangehörigen begleitet 
sind. Zu diesen gehéren Phragmites, Deschampsia flexuosa und Molinia. 
Da wir annehmen miissen, daB diese hochpolyploiden Arten aus Arten 
niederen Polyploiditätsgrades hervorgegangen sind, so dürfen wir auch 
schlieBen, daB die diploiden Urformen der genannten Polyploiden den 
durch Polyploidie ausgezeichneten Rassen nicht haben folgen kénnen. 
In gewisser Weise sind wir also berechtigt, auch diese Arten zum Beweis 
fiir die Bedeutung der Polyploidie als Kampfmittel bei der Besiedelung 
schwieriger Lebensräume hinzuzuziehen. Damit würden weitere 39 Arten 
als Vertreter von 39 Gattungen für die Richtigkeit unserer These eintreten. 

Andererseits erscheinen in der letzten Spalte 44 Gattungen, deren 
Vertreter sich zwar als diploid erweisen, die sich aber durch einen be- 
achtlichen Grad von Vitalität auszeichnen. Hierher gehören Sagina 
procumbens, Lychnis flos cuculi, Dianthus superbus und vor allen Dingen 
Calystegia sepium. Diese Arten bedürfen des Mittels der Polyploidie 
offenbar bei der Besiedelung schwieriger Lebensräume nicht. Für die 
Gattung Dianthus habe ich (RoHwEDER 1938) den Walrscheinlichkeits- 
beweis erbringen können, daß hier Chromosomenverschmelzungen auf 
dem Wege über Polyploidie vorgekommen sind, und zwar habe ich 
solche cytologischen Vorgänge in 8 Fällen nachweisen und messend ver- 
folgen können. Es ist also keine unbegründete Vermutung, wenn ich 
annehmen möchte, daß auch bei anderen diploiden Arten, die sich 
durch einen hohen Grad von Vitalität auszeichnen, Chromosomen- 
verschmelzungen auf dem Wege über Polyploidie vorgekommen sind. 
Wesentlich für das Verständnis des Polyploiditätsproblems ist die An- 
nahme einer Summierung von Genomen in den körperlichen und Ge- 
schlechtszellen der Arten hohen Vitalitätsgrades. Ob diese Summierung 
nun durch Übergang zur Polyploidie oder darüber hinaus durch Ver- 
schmelzung homologer Chromosomen entstanden gedacht werden muß. 
ist doch wohl letzten Endes belanglos. Das Fehlen zahlreicher diploider 
und polyploider Arten im untersuchten Gebiet beweist, daß auch Sum- 
mierung von Genen die betreffende Art nicht befähigt, einen Lebens- 
raum zu besiedeln, wenn die hierfür erforderlichen Gene überhaupt nicht 
vorhanden sind. Die verhältnismäßig geringe Anzahl von Arten, die den 
Darß besiedeln, ist mit der Schwierigkeit der Anpassung an die hier 
herrschenden Lebensbedingungen hinreichend erklärt. Auffällig ist das 
Fehlen ganzer Gattungen in diesem Gebiet. Die Frühlingsblumen werden 
hier fast völlig vermißt. Anemone, Leberblümchen, Primeln, Scharbocks- 
kraut und Goldkopf-Hahnenfuß, Weiden und Haselstrauch fallen hier fast 
völlig aus, so daß der Eindruck der Farblosigkeit in diesem Gebiet ent- 
steht. Diese Arten stellen höhere Ansprüche an die Umwelt, als sie der 
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DarB mit seinen weiBen Sanden bieten kann. Andererseits erscheint er 
als ein Eldorado von Gräsern und Unkräutern, von denen die meisten, 
wie wir gesehen haben, wohl polyploid sind. 


Zusammenfassung. 


Es sollte die Frage nach der Bedeutung der Polyploidie fiir die Be- 
siedelung schwieriger Lebensräume aus dem allgemeinen Rahmen heraus- 
gelôst und in die einzelnen Gattungen oder Familien hineingetragen 
werden, weil sich gezeigt hat, daB sich nicht nur die einzelnen Familien 
unter sich, sondern auch die Gattungen innerhalb einer und derselben 
Familie verschieden verhalten. 


Zur Lösung dieser Frage war ein in sich geschlossener, leicht über- 
sichtlicher Lebensraum erforderlich, der innerhalb seines Bezirkes mög- 
lichst einheitliche Lebensbedingungen aufwies. Diese Anforderung 
schien der Darß-Zingst weitgehend zu erfüllen, da er gleichmäßig auf 
Heidesand aufgebaut ist und im S von den Bodden, im N von der Ostsee 
eingeschlossen und nur durch eine schmale Landzunge mit dem diluvialen 
Kern Vorpommerns verbunden ist. 

Die geologischen Grundlagen dieser Arbeit stützen sich auf die 
eingehenden Untersuchungen Orros (1911/12), durch die das behandelte 
Gebiet als recht einheitlich und daher für unsere Zwecke als höchst günstig 
erfunden wird. 

Immerhin mußte der Gesamtraum in mehrere in sich geschlossene 
Lebensräume unterteilt werden. Der Wiesengürtel der Boddenuferzone, 
der Altdarß mit seiner älteren Heide, der Neudarß mit seiner bis in 
die Gegenwart hinein reichenden Dünenfolge und das Dünengebiet der 
tertiären bis primären Dünen, in dem bereits REINKE (1911) wesent- 
liche Vorarbeit geleistet-hat, mußten für sich behandelt werden. Die 
einzige, durch das Gebiet auf der 1—2 m hohen Erhebung des Gebietes 
hinziehende Landstraße wurde in die Untersuchung mit hineinbezogen, 
weil sie das Einfallstor für diejenigen Arten darstellt, die versuchen, 
in dies Gebiet vorzudringen. 

Wegen der Einheitlichkeit der Lebensräume in geologischer, klimato- 
logischer und pflanzensoziologischer Beziehung konnten verhältnismäßig 
sehr große Lebensräume zur Untersuchung gelangen. Soweit ent- 
sprechende, Lebensräume auf etwa gleicher Breite in S.-H. vorhanden 
sind, wurden solche mit den untersuchten im Darß-Zingstgebiet ver- 
glichen. Als solche sind das Windebyer Noor bei Eckernförde, 30 km 
nördlich von Kiel, und das von W. CHRISTIANSEN (1931) eingehend 
untersuchte Reher Kratt 60 km nordwestlich von Kiel anzusehen. Die 
beiden verglichenen Lebensräume liegen rund 200 km weiter nach 
Westen. Der Kochsalzgehalt der Ostsee und der mit ihr kommuni- 
zierenden Bodden beträgt maximal 0,8%. 
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In der Boddenuferzone und im entsprechenden Lebensraum des 
Windebyer Noors wurden je 104 Arten aufgefunden, und zwar im Darß- 
Zingstgebiet 81,7% und im Vergleichsraum des Windebyer Noors 
82,7% Polyploide, welche der Fläche nach etwa 92—93% bedecken. 

In der voll belichteten Darßheide finden sich im Gegensatz zum 
vorigen Lebensraum der Artenzahl nach nur 48,8% und im Vergleichs- 
raum des Reher Kratts 54,4% Polyploide, welche im Darß-Zingstgebiet 
etwa 27% und im Reher Kratt etwa 12,3% der vorhandenen Fläche be- 
decken; die diploide Heide scheint im östlichen Lebensraum weniger Vita- 
lität zu besitzen. 

Der Neudarß, der langsam in das Dünengebiet übergeht, liefert Mittel- 
werte. Die Polyploiden besiedeln diesen gewaltigen Lebensraum nur mit 8, 
die Diploiden gar nur mit 4 Arten. Etwa 70% dieser großen Fläche 
wird außer vom Adlerfarn und Moosen aus der Gattung Hypnum oder 
Hylocomium von den erwähnten Polyploiden eingenommen. Die Ränder 
der Landstraßen werden zu etwa 60—65% und der Fläche nach zu 
65—68% von Polyploiden besiedelt. 

Dünen und Meerstrand werden von wenigen, zumeist polyploiden 
Arten besiedelt. Die tertiären Dünentäler werden von 39, ihre Spitzen 
von 10 Arten bedeckt. Die primären und sekundären Dünen bilden den 
Lebensraum von 16 Arten, der offene Meerstrand wies nur 8 Arten auf. 
Die primären und sekundären Dünen werden wie der offene Meerstrand 
der Artenzahl nach zu 75%, die Spitzen und die dem Wind ausgesetzten 
Flächen der tertiären Dünen gar zu 90% von Polyploiden besiedelt, die 
windgeschützten, älteren Täler der tertiären Dünen aber nur zu 65,5%. 
Flächenmäßig gesehen sind die tertiären Dünentäler zu 70%, ihre Spitzen 
za 90%, die Primär- und Sekundärdünen zu 79,2% und der offene 
Meerstrand zu 86,4% mit Polyploiden besetzt. Wo die Lebensbedingungen 
ganz schwer werden, versagen auch Grauheide und Felsenbeere. Je 
schwieriger der Lebensraum, um so einsamer werden die Polyploiden. 

Diejenigen Arten, welche im Darß-Zingstgebiet mit hohem Vitalitäts- 
index versehen wurden, ganz gleich ob sie diploid oder polyploid waren, 
wurden systematisch geordnet. Wenn sich zeigen ließ, daß Arten mit 
polyploidem Chromosomenbefund einen höheren Vitalitätsindex besaßen 
als Verwandte niederen Polyploiditätsgrades, so wurde hieraus ge- 
schlossen, daß Polyploidie im Kampf um die Besiedelung schwieriger 
Lebensräume von schwerwiegender Bedeutung ist. Dieser Fall lag 
von 60 klaren Entscheidungen 52mal vor. 39 weitere Gattungen haben 
nur einen polyploiden Vertreter mit hoher Vitalität ins Gebiet ent- 
sandt, während diploide Verwandte nicht bekannt sind. Auch diese 
können zur Begründung der aufgestellten These verwendet werden. Von 
8 Fällen, die mit der aufgestellten Gesetzmäßigkeit nicht in Einklang 
gebracht werden können, wurden 4 aufgeklärt; 4 weitere aber bleiben 
einstweilen widerspruchsvoll. 
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Weitere 44 Gattungen sind nur durch Diploide mit hoher Vitalitat 
vertreten. Diese sind im gleichen Lebensraum zum Teil hochpolyploiden 
Arten anderer Gattungen an Vitalität überlegen. Um dies zu erklären, 
wird in Anlehnung an cytologische Untersuchungen und Messungen, 
welche Caryophyllaceen betreffen, die Möglichkeit einer Chromosomen- 
fusion auf dem Wege über Polyploidie angenommen. 

Die Flora des Darß erscheint arm an Arten; sie ist eintönig. Die 
Gräser, Riedgräser, Binsen und schilfartige Pflanzen überwiegen, wäh- 
rend viele Arten mit leuchtender Blumenkrone, besonders die Friiblings- 
blumen, fehlen. 


Zum Schluß der Arbeit möchte ich denen herzlich danken, die mir während 
meiner soziologischen Arbeiten im Darß-Zingst ihre Dienste bereitwillig geholfen 
haben. Dieser Dank gebührt besonders Herrn Forstmeister MÜLLER, Born, DarB, 
der mir die Arbeiten im Naturschutzgebiet gestattete. Ferner haben mir die 
Standortangaben des Herrn Hauptlehrer Treu in Born manchen Weg erleichtert. 
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WACHSTUM UND TEILUNG DER MERISTEMZELLEN 
IN WURZELSPITZEN. 


Von 
N. WAGNER. 


Mit 23 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 10. November 1937.) 


Einleitung. 

Wie bekannt, befinden sich an der Spitze der im Wachsen begriffenen 
Angiospermenwurzeln, unmittelbar hinter der Wurzelhaube, kleine 
parenchymatische Zellen, an denen man zahlreiche Mitosen beobachten 
kann. Diese erste Phase der Meristementwicklung, die sogenannte 
„Embryonalphase‘“ (Sacus) oderdas ,, Urmeristem‘‘ (NAGELI), nimmt einen 
verhaltnismaBig geringen Teil der Wurzelspitze ein. Nach und nach be- 
ginnen die höher gelegenen Zellen sich zu verlängern und ihre Teilungs- 
fähigkeit einzubüßen, indem sie in die nächste Phase übergehen und das 
sogenannte ,,Primarmeristem“ oder „Halbmeristem‘‘ (Schürrr, 1916) 
bilden. Noch höher gelegene Zellen weisen keinerlei Teilung auf, da- 
gegen nimmt ihr Wachstum überaus stark zu; dies ist die dritte Ent- 
wicklungsphase, die sogenannte „Streckungsphase‘‘. Die Verlängerung 
der Wurzelspitze wird hauptsächlich durch den Wuchs dieser Wurzel- 
zone bedingt, und das unter dem Einfluß verschiedener Reizungen 
(wie Licht, Schwerkraft u. a.) ungleichmäßig verlaufende Wachstum der 
dort liegenden Zellen ruft entsprechende tropistische Krümmungen hervor 
(WAGNER, 1936, S. 772). 

Im allgemeinen nimmt die Zone der Zellteilungen einen verhältnis- 
mäßig kleinen Teil der Wurzelspitze ein, meistens nur 1—5 mm, wobei 
die Länge dieser Zone je nach der Dicke der Wurzel verschieden ist. 
Bei den von mir untersuchten Pflanzen fand ich für die Mitosenzone 
in Wurzelspitzen folgende Ausmaße: Allium cepa (Zwiebelwurzeln) 
1010—1900 u; Allium cepa (Samenwurzeln) 510—900 u; Vicia faba 
2050—5000 u; Avena sativa 810—1000 u; Triticum vulgare 750—1000 1; 
Hordeum vulgare 800—950 u; Zea mais 1680—1800 u. 

Die Zellen in der Wurzelspitze sind reihenweise lings der Wurzel- 
achse angeordnet; die Reihen gehen von der Gruppe der Initialzellen 
aus und schlagen im weiteren Verlaufe parallele Richtungen ein. Bei 
diesem Typus von meristematischem Gewebe, dem sogenannten ,,Rippen- 
meristem “‘ (GIESENHAGEN, 1905), sind die Zellen einer jeden Reihe genetisch 
miteinander verbunden, da sie alle durch Absonderung von einer Initial- 
zelle, am Anfang der Reihe, entstanden sind. Am Beginn einer jeden 
Reihe sind die Zellen ungefähr gleich groß, am Ende der Mitosenzone 
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dagegen beginnen sie sich schnell zu vergrößern. Dieser Größenunterschied 
der Zellen rührt augenscheinlich davon her, daß sie infolge der gesteigerten 
Teilung in der Mitosenzone dort nicht zum Wachsen kommen; außerdem 
aber kann man annehmen, daß am Ende der Mitosenzone ein erheblich 
schnelleres Wachsen der Zellwände stattfindet. 

Némec beschrieb eine solche allmähliche Steigerung des Zellenzu- 
wachses bei Wurzeln von Pteridophyten. Er maß (vom Wurzelscheitel 
bis zur Wurzelbasis) die Länge der aufeinander folgenden Segmente bei 
Asplenium decussatum und stellte folgende Segmentgrößen in Millimetern 
fest: 0,03; 0,035; 0,059; 0,11; 0,275; 0,572; 1,32; 2,64; 3,85 mm. Dies 
ergibt für jedes Segment folgende allmähliche anwachsende Längen- 
zunahmen: 0,005; 0,024; 0,051; 0,165; 0,297; 0,748; 1,32; 1; 1,21 mm 
(Nëmec, 1905). Dabei aber ist eine Änderung in der relativen Längen- 
zunahme nicht zu bemerken. Indem Schürrp diese Längenzunahme 


Durchschnitislöngen der 








Abb. 1. Vgl. Text. 





der nächstfolgenden Segmente, t,—t, die Zeitspanne zwischen der 
Bildung der aufeinanderfolgenden Segmente ist), bekam er folgende 
Ziffern: 0,17; 0,68; 0,86; 1,5; 1,1; 1,3; 1; 0,46 mm (Schürrr, 1926). 
Daraus folgt, daß die Längenzunahme am vierten Segment am größten 
ist, später aber wieder abfällt. Auch vermutet N&mec, daß bei Angio- 
spermen die Schnelligkeit des Wuchses der Wurzelzellen um so mehr zu- 
nimmt, je größer die Entfernung vom Wurzelscheitel ist, daß aber 
die Zellgröße in der Mitosenzone — infolge einer gesteigerten Teilung der 
Zellen — konstant bleibt (N£mec, 1930). 

Im Jahre 1930 stellte ich die Beziehung zwischen Intensität der 
Zellteilungen und durchschnittlicher Größe der Wurzelzellen bei Allium 
cepa fest und stellte diese mittels zweier Kurven graphisch dar (WAGNER, 
1930, S. 27). In einer der Periblemzellenreihen wurden auf Abschnitten 
von je 105, (in der Richtung von der Wurzelspitze zur Wurzelbasis), 
die durchschnittliche Länge der Zellen ausgezeichnet, sowie die Mitosen- 
zahlen auf den entsprechenden Querabschnitten der Wurzel. Die Abb. 1, 
welche aus der obengenannten Arbeit entnommen ist, zeigt eine solche 


nach der Formel: V. rel. “2 —ÿ} ausrechnete (wobei y, und y, die Größe 
2 1 
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allmähliche Veränderung der Zellenlängen und der Intensität der Zell- 
teilung. Daraus erhellt, daB die Zellenlänge besonders schnell am Ende 
der Mitoserizone zunimmt, wo die Zahl der Zellteilungen bis zu 10—1 
Mitosen auf einen Wurzelquerabschnitt von 105 u sinkt. 

In der vorliegenden Arbeit machte ich es mir zur Aufgabe, die Ge- 
schwindigkeitsänderung des Zellwuchses in genetischen Zellenlängsreihen 
zu untersuchen und zugleich festzustellen, wievielmal (ungefähr) eine 
von der Initialzelle abgetrennte Zelle sich teilen muß, ehe sie in Streckungs- 
phasen übergeht und ihr Teilungsvermögen einbüßt. Was diese letzte 
Frage anbelangt, so fand ich nur bei Nimzc eine Angabe vor; er nimmt 
an, daß bei Angiospermen eine solche, von der Initialzelle abgesonderte 
Zelle sich etwa 7mal teilt, ehe sie in den Dauerzustand übergeht 
(N&mec, 1930) 1. 


I. Die Wurzeln der Angiospermen. 
1. Methodik. 

Da es nicht môglich ist, Wachsen und Teilung der Zellen am lebenden 
Material zu beobachten, sah man sich gezwungen, diese Veränderungen 
allein auf Grund der anatomischen Bilder der Zellgewebe an Präparaten 
festzustellen. Diese Aufgabe wurde wesentlich durch den Umstand er- 
leichtert, daß man es hier mit regelmäßigen Reihen von genetisch unter- 
einander verbundenen Zellen zu tun hat. Auch darf man annehmen, 
daß die Teilung der Initialzellen, aus denen die parallelen Zellreihen 
hervorgehen, sich regelmäßig vollzieht, und daß also die ersten Zellen 
einer jeden Längsreihe sich in gleichen Zeitabständen absondern; folg- 
lich ist die m-te Zelle der Reihe (von deren Beginn ab gerechnet) um 
m Zeitspannen älter als die erste Zelle (wobei jeder Zeitabstand dem- 
jenigen zwischen zwei Teilungen der Initialzelle gleicht). Mit anderen 
Worten, wir können in einer jeden Längsreihe von Zellen alle Stadien 
des Zellwuchses beobachten und deren Alter feststellen. Dies trifft 
aber nur unter der Bedingung zu, daß in einer solchen Zellreihe nach 
ihrer Absonderung von der Initialzelle keine weiteren Teilungen mehr 
stattfinden; andernfalls unterscheiden sich solche neuen Tochterzellen 
durch Größe und Entstehungsmoment, indem sie die Regelmäßigkeit 
der graduellen Größenveränderungen der Zellen störend durchbrechen. 
Doch läßt sich auch diese Schwierigkeit überwinden, wenn man imstande 
ist, die neugebildeten Zellen an irgendwelchen Merkmalen zu unter- 
scheiden. In manchen Fällen gelingt dies mit voller Sicherheit, in 
anderen wieder erscheint eine solche Klassifizierung der Zelle mehr oder 
minder problematisch. 

In der vorliegenden Arbeit wurden die Wurzeln nach N£mec (NEMEc- 
Fixage Nr. IIIa)? und Nawascutn ® fixiert. Man machte die Mikrotom- 
— Biche unten 8. 560. 


2 1% Chromsäure 94 ccm, 40% Formaldehyd 5 ccm, Eisessig 1 ccm. 
3 1% Chromsäure 15 cem, 40% Formaldehyd 4 cem, Eisessig 1,5 cem. 
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schnitte (5—10 «) so genau wie möglich längs der Wurzelachse und färbte 
sie in üblicher Weise mittels HEIDENHAINS Eisenhämatoxylin. Man 
benützte bei den Untersuchungen besonders typische Zellreihen des 
Wurzelspitzenmeristems, wie Dermatogenreihen und Reihen von großen 
Zellen zukünftiger Gefäße im Plerom, manchmal auch einzelne Reihen 
im Periblem. 


2. Längen- und Breitenveränderungen der Zellen in den Längsreihen. 


Zunächst war es notwendig, die graduelle Veränderung der Durch- 
schnittsgröße der Zellen in den gewählten Reihen festzustellen, und 
zwar unabhängig von deren weiteren Teilungen. Diese Größen werden 
der Einfachheit halber folgendermaßen festgestellt: Man wählte eine 
Vergrößerung, bei der der Durchmesser des Gesichtsfeldes des Mikroskops 
2504 betrug, indem man die Reihe der zu untersuchenden Zellen so 
anordnete, daß sie durch die Mitte des Sehfeldes verlief, zählte die 
Zellen, teilte 250 durch ihre Zahl und bekam die Durchschnitts- 
länge der Zellen auf einem Abschnitte der Reihe von 250 u ausgedrückt. 
Indem man das Präparat bewegte und darauf in derselben Art und 
Weise immer neue Abschnitte von je 2504 festlegte, war es möglich, 
die Durchschnittslänge der anderen Zellen festzustellen. Diese einfache 
Methode zeitigt verhältnismäßig genaue Ergebnisse; nur zu Anfang der 
Reihen an der Wurzelspitze nahe den Initialzellen, wo die Zellreihen 
gebogen verlaufen, muß man kleine Korrekturen vornehmen. 


Tabelle 1. Durchschnittslangen der Zellenin den Zellreihen des Wurzel- 
meristems von Allium cepa auf Abschnitten von je 250. 





Nr. Gewebe Zellenlänge in x 





32 |Dermatogen | 20, 24, 40, 67, 84, 111 | Sehr kurze Wurzeln aus Samen 


34 9 25, 23, 26, 67, 83, 96 

32b a 19, 19, 14, 14, 18, 17, 18, | 24, 38, 50, 38, 50, 56, 62, 76, 125 
31 ” 17, 17, 14, 13, 18, 19, 23, | 31, 29, 30, 48, 62, 83 

25 PR 21, 25, 23, 19, 19, 18, | 18, 25, 38, 62, 83 


25 | Plerom | 22, 22, 25, 38, | 50, 83, 143, 200, 193, 500, 500 
25 | Periblem | 23, 23, 21, 25, 28, 30, | 45, 45, 62, 83 

15 |Dermatogen | 24, 22, 20, 19, 19, 32, | 45, 62, 83, 125 

15 | Periblem | 22, 16, 18, 20, 25, 38, | 36, 50 








In Tabelle 1 sind die so gemessenen Durchschnittslängen der Zellen 
in der Wurzelspitze von Allium cepa in u auf Abschnitten von je 250 u 
in der Reihenfolge von der Wurzelspitze bis zur -basis angeführt. 
Abb. 2 zeigt die auf Grund dieser Tabelle erhaltenen Kurven, welche die 
allmählichen Veränderungen der Zellenlängen veranschaulichen!. Zugleich 
wurde in manchen Fällen auch die Durchschnittsbreite der Zellen mittels 


1 In großen Zellen der künftigen Gefäße des Pleroms hören die Teilungen viel 
früher auf und die Mitosenzone ist hier viel kürzer, was auf Abb. 2 dargestellt ist. 
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eines Okularmikrometers festgestellt (Tabelle 2). Die Kurve einer 
solchen Breitenänderung der Zellen ist nur für eine Wurzel (Nr. 32b) 
auf Abb. 2 neben der Kurve wieder- 
















































08 N=34 gegeben, welche die Längeverände- 
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Abb.2. Allmähliche Veränderung der Abb.3. Allmähliche Veränderung der Durch- 
Durchschnittslänge der Zellen in den Zell- schnittslänge der Zellen in den Zellreihen der 
reihen der Wurzelspitze von Allium cepa. Wurzelspitze von Vicia faba. 


Aus diesen Tabellen und Kurven ist zu ersehen, daß die Durchschnitts- 
länge der Zellen in der Mitosenzone, die in den Tabellen und Kurven 
durch eine vertikale Linie bezeichnet ist, sich nur wenig verändert; 
erst am Ende dieser Zone beginnt sie rasch zu steigen. Was die Breite 
der Zellen anbelangt, so nimmt diese am Anfang schnell zu, bleibt dann 


Tabelle2. Durchschnittsbreite der Zellen in den Zellreihen des Wurzel- 
meristems von Allium cepa auf Abschnitten von je 250 u. 








Nr. Gewebe Zellbreite in # 

32 | Dermatogen | 17, 24, 28, 29, 23, 25 

34 pos 15, 26, 29, 25, 18 

32b > 15, 25, 30, 35, 33, 35, 35, 37, 35, 30, 30 
PA , 97, 30, 25, 23, 25 

32b Plerom 30, 35, 36, 38 
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Tabelle 3. Durchschnittslängen der Zellen in den Zellreihen des 
Wurzelmeristems von Vicia faba auf Abschnitten von je 250 u. 








Nr. Gewebe Zellenlänge in u 

9e | Dermatogen | 21, 23, 17, 14, 14, 16, 16, 19, 23, 23, 20, 25, 42, 36, 50, 83 

8d né 21, 17, 17, 18, 19, 19, 23, 18, 23, 25, 28, 23, 35, 36, 42, 62, 62 
71, 83 

6f 21, 23, 17, 14, 14, 16, 16, 16, 23, 23, 28, 36, 42, 50, 56, 71, 83 

7d —, 16, 16, 15, 14, 11, 15, 14, 14, 19, 18, 21, 25, 31, 36, 36, 42 
56, 83 








konstant und verringert sich sogar ein wenig, wobei sich die Zellen in 
der Wachstumszone stärker in die Länge ziehen. 


3. Feststellung des tatsächlichen Wachstums der Zellwände. 


Die oben angeführten Beobachtungen geben jedoch noch keine Vor- 
stellung vom tatsächlichen Wachstum der Zellwände; sie zeigen nur, daß 
die Durchschnittslänge der Zellen nahe der Wurzel- 


spitze, augenscheinlich wegen der auf einanderfolgen- [7 
den Teilungen, beinahe nicht zunimmt. 3 


is mußte also festgestellt werden, welche Zellen CA 
durch eine weitere Teilung der von der Initial- 


zelle abgetrennten Tochterzellen entstanden nu 
waren. Man kann solche Zellen als Zellen CEA 


I. Ordnung, ihre Tochterzellen als Zellen 


II. Ordnung usw. bezeichnen. Bemerken wir ré 


z. B. am Präparat zuerst (von der Initialzelle 

an gerechnet) zwei ungefähr gleich groBe JA) 
Zellen (z.B. 14 und 15), dann aber zwei , 
kleine Zellen (z. B. 8 und 94), so steht fest, " Ahn.s. vel Test” 


daß letztere durch Teilung einer dritten Zelle  Abb.5. Schema der ersten 

‘ é . . 2 Teilungen der Initialzellen. 
entstanden sind und die wirkliche Längs- 
zunahme dieser Zellen ist nicht 14, 15, 8 und 9x, sondern 14, 15 und 
174 (=8-+9) u. Mit anderen Worten, man kann alle durch nachfolgende 
Querteilungen entstandenen Zellkomplexe als einzelne ausgewachsene 
Mutterzellen ansehen, ohne ihre späteren inneren Teilungen in Betracht zu 
ziehen. Indem wir die stufenweise Längszunahme der von der Initialzelle 
abgetrennten Zellen (Zellen der I. Ordnung), sowie die Länge der aus 
diesen entstandenen Zellkomplexe (mit Zellen II., TII. und weiteren Ord- 
nungen) messen, bekommen wir eine Reihe von Zellen, die uns eine genaue 
Vorstellung von der Längszunahme der Zellwände geben. 

Leider lassen sich bei Allium und Vicia solche durch Teilung einer 
Mutterzelle entstandenen Zellkomplexe nur am Anfang der Reihen 
feststellen, wo die Gruppen der ziemlich flachen Zellen oft eine einzige 
erhabene Kontur aufweisen, wie dies schematisch Abb. 4 darstellt. 
Höher gelegene Zellen dagegen verwirren das Bild, sobald sie sich 
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verlangern. Als besonders geeignet erwiesen sich Wurzeln von Gramineen, 
bei denen das Meristem sich durch große Regelmäßigkeit auszeichnet 
und im Dermatogen meistens nur Querteilungen stattfinden. (Hauben- 
zellen werden hier durch eine selbständige Kalyptrogenschicht gebildet.) 
Es war hier viel leichter, solche Zellkomplexe im Dermatogen und 
Plerom festzustellen, und oft konnte man sie noch verhältnismäßig weit 
vom Wurzelscheitel entfernt bis zur Streckungszone beobachten. 

Bei der Bildung von Dermatogen- und Periblemreihen teilen sich 
die Initialzellen bei Gramineen zuerst einmal quer ((antiklinal), dann 
2—3mal der Länge nach (periklinal) und beginnen so 
Zellreihen bei denen die nachfolgende Teilung noch quer 
(antiklinal) verläuft. Diese ersten Teilungen der Initial- 
zellen, vor dem Entstehen der ersten Zellenlängsreihen 
des Meristems, zeigt Abb. 5 schematisch, Abb. 6 aber natur- 
getreu und stellt die Initialzellen sowie den Anfang der 
Zellreihen in der Wurzelspitze der Avena sativa dar. 

Bei der Bildung von großen Zellen 
für künftige Gefäße im Pleromzen- 
trum kommen gewöhnlich keine Längs- 
teilungen der Initialzellen vor, weshalb 
diese Zellen von allem Anfang an viel 
breiter sind als Dermatogen- und Peri- 
blemzellen. 

Mißt man nur die Längszunahme 
der Zellen, so kann man die oben er- 

wähnten 2—3 Längsteilungen außer 

el 2 Beh rm ont acht lassen, da sie ja keinen Ein- 

sativa. fluß auf die Zellenlänge haben. Ich 

begann übrigens die Messungen ge- 

wöhnlich nicht bei den Initialzellen, sondern bei der ersten Zelle der 

zu messenden Reihe, also nach deren zweimaliger Teilung, da man 

Zellen, die sich eben erst von den Initialen abgesondert haben, nicht 

immer gut zu unterscheiden vermag; auch habe ich, bei der Wahl der 

zu messenden Zellreihen, hauptsächlich höher gelegenen Zellen und 
deren Komplexen meine Aufmerksamkeit zugewendet. 

Um die Länge der Zellen und deren Komplexe festzustellen, wurde 
folgende Methode angewandt: man zeichnete die betreffende Reihe mittels 
einer Zeichenkamera, wobei die Vergrößerung (540mal) genau bestimmt 
war. Jede Reihe ergab einige Zeichnungen, die sodann entsprechend 
zusammengestellt wurden. Nach einer nochmaligen genauen Unter- 
suchung der Zellen unter dem Mikroskop vermerkte man auf der Zeich- 
nung die aus einer Zelle entstandenen Gruppen. Solche Zellkomplexe 
unterschieden sich gewöhnlich durch eine gemeinsame Erhabenheit 
sowie durch tiefere Zwischeneinschnürungen. Manchmal unterschieden 
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sie sich voneinander auch durch die Form der in ihnen enthaltenen 
Zellen. Bei zufälligen mechanischen Beschädigungen des Praparats 
lésen sich solche Zellgruppen oft als Ganzes ab, und man kann dann in 





























Abb. 7. Zellreihen aus dem Dermatogen Abb. 8. Zellreihen aus dem Plerom von 
von Avena sativa. Avena sativa. 


einer zerrissenen Zellreihe mehrere einzelne Säulen zu je 4—8 Zellen 
beobachten. 

Je grüBer die Entfernung von der Wurzelspitze, desto schwerer ist 
es, solche Zellkomplexe festzustellen. In der Zone des starken Zell- 
wachstums sind sie nicht mehr zu unterscheiden; auch braucht man 
sie in dieser Zone nicht abzusondern — geniigt es doch, die Zellen 
im letzten noch unterscheidbaren Komplex abzuzählen und sodann 


Planta Bd. 27. 38 
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dieselbe Menge in der Reihe nach oben abzusondern; jede so abgezählte 
3ruppe wird als ein Komplex vermehrt, denn da die Zellen sich nicht 
mehr teilen, muB der bei den letzten Teilungen in der Mitosenzone ent- 
standene Zellkomplex notwendigerweise die gleiche Zellenzahl auf- 
weisen. 

Die so festgestellten Zellkomplexe wurden aufgezeichnet und mittels 
eines Millimeterlineals auf dem Papier gemessen. Da die Vergrößerung 
der Zeichnung (= 540) bekannt ist, läßt sich die Länge (in «) leicht fest- 
stellen, und zwar teilt man die erhaltenen Zahlen durch 540. Als Bei- 
spiel nahm man die auf Abb. 7 und 8 aufgezeichneten Zellreihen des 
Dermatogens und Pleroms von Avena sativa, wo die Zellkomplexe durch 
Querstriche abgegrenzt wurden; die Länge dieser Komplexe ist in y 
angegeben. Die Zeichnungen hatten die Vergrößerung 540, ihre Wieder- 
gabe ist verkleinert. In den Tabellen 4—7 sind die so gemessenen 
Längen der Zellwände in Dermatogen-, Plerom- und Periblemreihen 
von Avena sativa, Triticum vulgare, Hordeum vulgare und Zea mais ver- 
zeichnet. Die kleinen Zahlen bedeuten dort die Zahl der Zellen, aus 
denen die Zellkomplexe bestehen. Abb. 9—12 zeigen die entsprechen- 
den Kurven des Wachstums. Hier bedeuten die Abszissen die Zeit- 
abschnitte zwischen zwei nachfolgenden Teilungen der Initialzelle einer 
Reihe, die Ordinaten die Längen der einzelnen Zellen (zu Anfang der 
Reihe) und der später entstandenen Zellkomplexe in u. Abb. 13 ver- 
anschaulicht ein solches allmähliches Wachstum von Zellkomplexen, 
und zwar ist hier eine Reihe von Dermatogenzellen der Avena-Wurzel 


Tabelle4. Länge der Zellkomplexe in der Zellreihe des Wurzel- 
meristems von Avena sativa. 














Nr. Gewebe Länge der Zellkomplexe in x 
3 | Dermatogen er vn 20, 22, 22, 22, en u va ® 48, Le 70, 80, 80, 98, 
D EE I ~ Se 4, 4, ye ah mh 
“ist, 2 
3 Plerom 17, 15, 24, 22, 20, 24, 33, 39, 50, 59, > = m 
1, 1, 2 2, 2 2 er 
5 | Dermatogen | 9, 20, 35, 48, 43, 41, 48, 68, 59, 56, 56, 85, 94, 2 
ah Oe a zz. LE 6 7, & hs 
5 Plerom 13, 13, 26, 31, 35, 28, 41, 41, 46, 68, 96, EP, 203, “851 
aoc. i oe u. oo 4, & © 4 4, 
8 | Dermatogen | 22, 22, 20, 33, 37, 37, 33, 39, 46, > = 74, 78, 98, 131, td 
% 1, 1, 3, & 4, 4 4 5, 
9 Plerom 15, 20, 24, 35, 35, 43, 63, 54, 63, 139, 181, ‘308, 1480 © 
u 7. u u. RE ur | € 6 
15 | Dermatogen | 20, 30, 24, 36, 37, 37, 39, 44, 48, 35, 44, 57, 76, 83 
AL. Lieder 4-4, 4. & 
15 Plerom 7, 15, 17, 31, 35, 46, 41, 50, 54, 55, 160, 122, 2 
nur u ot 6 "6, 6S 4, 
21 | Dermatogen | 30, 33, 22, 20, 28, 28, 33, 37, 39, 44, a, 54, “a1, 65, m 81, 166 
LL LD D DS u u: 5 tt, 3, ‘8 
21 Plerom 20, 26, 20, 20, 31, 33, 39, 41, 48, ri ‚80, 137, iss, 240 
NES a eS ae oe 4, 4, 


1 Zahl der Zellen in dem Komplex. 
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Tabelle 5. Lange der Zellkomplexe in der Zellreihe des Wurzel- 
meristems von Triticum vulgare. 
Nr. Gewebe Länge der Zellkomplexe in u 
5 | Dermatogen AS, $8, 28, 34, 20, 48,44; EE 66, 8, 8, 07,05, 84476 
4, 4, 
6 23, 23, 2%, 26, 26, 24, 3, Bi, 44, 68, 68, 63, 70, 80,76, ur. 208 
2, 5. 2:3, 4 
8 tr Vi, 1, 33, 3l, 36, ai, 53, 43, 55, 61, 57, 60, 68, 80, 83, 122, 
324% 1, & 4, BS 4, 4b, 
12 156, 156" 
8 Plerom s a, 30, ss. ss, 5 > € 118, va ré ae 
8 | Periblem 24, 3, 33, 2%, 3i, 30, 24, 33, 31, 46 39, 48, 57, 83, 102, rn 
2, 
9 image oo 33, 38, 37, 43, 43, 67, 68, 74, 83, 120 | 
9 Plerom Mi, 26, 24, 1, 36, 31, al, 09, si, 160, 152, ‘181 
LE ,9 
12 1%, 18, 26, 23, 24, 36, 96, 3, di, 06, 44; 80, 105, 126, 247, 832 
ie ae AEE Ay 0. DCS ae» 4 








1 Zahl der Zellen in dem Komplex. 


Tabelle 6. Länge der Zellkomplexe in der Zellreihe des Wurzel- 


meristems von Hordeum vulgare. 




















Nr. Gewebe Länge der Zellkomplexe in u 
3 | Dermatogen | 17, 15, 33, 52, 65, 52, ru = 78, = 111 
Lt. yf 2, & er 7° 
3 Plerom 22, 22, %, 30, 33, si, 3, &. 48, 48, = en un, 703 
> u u u 2 4 
5 | Dermatogen |11, 11, 15, 18, 26, si, si. Si 36, ai, si, 53, m 
> iy. D 3, 
5 Plerom 9, 7, rs 13: 18, 1, 18, 23, 24, 33, 33, aï, 37, » 54, 48, 
A 1; D, & 4, 464 4 4 
"b2, 76, 107, 100, 186, “iss, "4 
4, 4, 4, 4, 4 
1 Zahl der Zellen in dem ee 
Tabelle 7. Länge der Zellkomplexe in der Zellreihe des Wurzel- 
meristems von Zea Mais. 
Nr. Gewebe Länge der Zellkomplexe in # 
4 Plerom 9, 9, 11, 20, 20, > 28, 22, 20, 33, 30, 28, > er * 63, 
u, 2, u 6, 
- , 87, i, 136, "ins, 158, 163, 300, zu, 356, 573 
4, 
9 | Dermatogen 18, ir, 20, “20, 28, 33, 37, ‘46, “is, 52, 54. 68, 70, 76, > = 
8, 8, 
89, 24, 98, 96, 131, 1a, 141, 209, ‘oil, 370 
14, /-314, 15... 287 18, 
9 Plerom 13, "20, ‘a, "2s, ‘a, = 59, “~ 67, 46, 60, 70, 85, 102, 89, 
4, 4, 5, 5 4, 
"100, 130, 130, “39: 185, 213, 32, _ 
4, 4, 4, 4, 4, 4, 








zur größeren Anschaulichkeit in gerader Form, aber proportionsgetreu 


dargestellt. 


Die Zellkomplexe sind stark umrissen und mittels Doppel- 


linie voneinander abgesondert, ihre Länge ist in # angegeben. 
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Abb. 11. 
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Zeitabschnitte zwischen nachfolgenden Teilungen der Initialzelle 


Wachstum der Zellwände in den Zellreihen des Wurzelmeristems von 
Hordeum vulgare. 
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Zeitabschnitte zwischen nachfolgenden Teilungen der Initialzelle 


Abb. 12. Wachstum der Zellwände in den Zellreihen des Wurzelmeristems von Zea Mais. 














562 N. Wagner: 





Aus diesen Kurven und Tabellen ist zu ersehen, daB die Längen- 
zunahme der Zellwände im Meristem der Wurzelspitze sich nach und nach 
verändert. In der Meristemzone ist diese Längszunahme verhältnismäßig 
gering, die Wachstumskurve steigt 
nur mäßig. Am Ende der Mitosen- 
zone dagegen nimmt das Wachstum 
der Zellwände in allen Zellreihen er- 
heblich zu und steigen die Kurven 
steil an. Diese rasche Vergrößerung 
der Zellen ist an den Präparaten 
selbst ersichtlich. Abb. 14 zeigt eine 
solche Stelle an der Grenze zwi- 
schen Mitosen- und Wuchszonen 
im Periblem einer Avena-Wurzel. 
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Abb. 13. Allmähliches Wachstum der Zell- Abb. 14. Grenze zwischen Mitosen-und Wachs- 
komplexe im Dermatogen der Avena-Wurzel. tumszone im Periblem der Avena - Wurzel. 


4. Wachstum der Zellwände in den verschiedenen Zellreihen und 
Teilungsintensität der Initialzellen. 


Betrachten wir die Wachstumskurven der Zellwände einer Triticum- 
Wurzel Nr. 8 in Abb. 10, so bemerken wir, daß die Pleromkurve früher 
und steiler ansteigt, als die Dermatogen- und Periblemkurven; dies 
könnte auf einen größeren Schnelligkeitsunterschied im Wachstum der 
Zellwände dieser Reihen hindeuten. Das wäre nur möglich, wenn die ver- 
schiedenen Zellwände leicht aneinander vorbeigleiten würden. In Wirk- 
lichkeit ist die Erklärung dieses Vorganges einfacher: die Kurven können 
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nicht eigentlich miteinander verglichen werden. Indem wir nämlich 
annahmen, daß die Teilungen der Initialzelle in annähernd gleichen 
Zeitabschnitten stattfinden, teilten wir die Abszissen in willkürlich ge- 
wählte gleiche Abstände und berechneten von diesen aus (nach oben) 
die entsprechenden Größen der Zellkomplexe. Wir nahmen also die 
gleichen Abstände für die Kurve der Zellreihe des Pleroms wie für die- 
jenigen der Periblem- und Dermatogenzellreihen; mit anderen Worten, 
hier sind solche Fälle in Betracht gezogen, wo Initialzellen im Plerom, 
Dermatogen und Periblem ihre Tochterzellen in gleichen Zeitabständen 
absondern. Tatsächlich aber sind diese Zeitabschnitte durchaus ver- 
schieden. Nimmt man z.B. einen Teil des Wurzelspitzenmeristems 
von bestimmter Länge und berechnet man nach der beschriebenen 
Methode die Zahl der Zellkomplexe in den Längsreihen des Pleroms, 
des Periblems und des Dermatogens, so stellt sich heraus, daß diese in 
jeder Reihe verschieden ist. Dies beweist, daß Zellreihen von gleicher 
Länge bald durch mehr, bald durch weniger Teilungen der Initialzelle 
entstehen, je nach deren Lage im Meristem. Da aber alle Teile des 
Meristems, die die gleiche Länge aufweisen und sich in der gleichen Ent- 
fernung von der Wurzelspitze befinden, zweifellos gleichzeitig ent- 
standen sind, so folgt daraus, daß die Initialzeilen dieser Reihen sich mit 
verschiedenen Intensitäten teilen. Folgendes Beispiel veranschaulicht das 
Gesagte: bei Zellreihen derselben Triticum-Wurzel (Nr. 8) wurden, von 
der Wurzelspitze ausgehend, die Zellkomplexe auf Abschnitten von 
je 550 u gezählt; dabei ergaben sich im Dermatogen 13 Zellkomplexe 
(mit insgesamt 29 Zellen), in der angrenzenden äußeren Reihe des Peri- 
blems 14 (mit 39 Zellen), im Plerom dagegen nur 9 (mit 32 Zellen). Nimmt 
man an, daß diese Zellreihen (zu 550 «) ungefähr zur selben Zeit ent- 
standen sind!, so folgt daraus, daß in diesem Zeitabstand die Initial- 
zelle des Dermatogens 13, die Initialzelle des Periblems 14, die Initial- 
zelle des Pleroms aber nur 9 Tochterzellen abgesondert hat. Folglich 
verhalten sich bei der Triticum-Wurzel Nr. 8 die Teilungsintensitäten 
der entsprechenden Initialzellen zueinander wie 13:14:9. Wenn also 
auf den Kurven der Abb. 10 die Abstände zwischen zwei Punkten auf 
den Abszissenachsen die Zeitabstände zwischen zwei aufeinanderfolgen- 
den Teilungen einer bestimmten Initialzelle bezeichnen, so muß man 
diese Abstände für Dermatogen, Periblem und Plerom verschieden lang 


1 Dieser Zeitraum ist nicht bei allen genau der gleiche, da die gegebenen Zell- 
reihen des Dermatogens und Pleroms nicht genau auf gleicher Höhe der Wurzel- 
achse liegen; die Dermatogenreihe beginnt stets etwas tiefer als die Pleromreihe 
und hat zu Anfang eine konkave Form. Da aber die Wachst hwindig- 
keit der Wurzel sich je nach ihrer Länge ändert, so sind die Abschnitte der Zell- 
reihen in verschiedenen Höhen in bezug auf deren Entstehungszeitpunkt nicht gut 
miteinander vergleichbar. Dabei ist verständlich, daß der Höhenunterschied 
ihrer verschiedenen Anfangszellen um so weniger Bedeutung hat, je länger die 
miteinander zu vergleichenden Abschnitte sind. 
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nehmen, und zwar umgekehrt proportional der Häufigkeit der Tei- 
lungen der entsprechenden Initialzellen. Nimmt man z. B. den Abstand 
für das Plerom der Triticum-Wurzel (Nr. 8) auf der Abszisse mit 1 cm 
an, so muB man diese Distanz fiir Dermatogen und Periblem entsprechend 
auf 9/13 und 9/14 vermindern. Bei diesen Abständen lassen sich nun die 
Kurven untereinander vergleichen. 

Abb. 15 zeigt nach diesen, den Teilungsfrequenzen der Initialzellen 
entsprechende Korrekturen 3 Wachstumskurven der Plerom-, Dermato- 
gen- und Periblemzellreihen 
der erwähnten Wurzel. Die 
Kurven gehen zwar nicht in- 
einander über, verlaufen aber 
sehr nahe beieinander!. So 
zeigen die auf ein ZeitmaB ge- 
brachten Wachstumskurven 
der Zellwände in den Meri- 
stemzellreihen der Triticum- 
Wurzel, daB das Wachstum 
in den verschiedenen Meri- 
stemteilen sich mehr oder 
minder gleichmaBig vollzieht. 


Länge der Zellkomplexe 

















en m — Bei Zea Mais bemerken wir 
Dermatogen: be el ET as le 8 An ET 2 2 2 : 
Poriblem: Eh Aid Dual ee ee ee NA ee .; eine geringe Differenz in dem 


Zeitabschnitte zwischen Teilungen der Initialzele  Kurvenverlaufe, was darauf 

Abb. 15. Die auf einen Maßstab reduzierte Wachs- hinweist, daß hier bei Zell- 
tumskurve der Wurzelmerist Hen von Triticum A - 

vulgare. komplexen auf gleichen Der- 

matogen- und Pleromab- 

schnitten der Quantitätsunterschied kleiner ist. So ergaben sich z. B. 

bei Zea (Wurzel Nr. 9) auf einem Meristemschnitt von 600 u 14 Zell- 

komplexe im Dermatogen gegenüber 12°/, im Plerom. Bei Avena sind 

die Wachstumskurven der Zellwände im Dermatogen und Plerom meistens 

beinahe die gleichen. Auch die Zahl der Komplexe in den entsprechen- 

den Reihen ist hier beinahe dieselbe. So stellte ich z. B. auf dem 

Abschnitt von 600 # bei Wurzel Nr. 5 im Dermatogen ]2'/,, im Plerom 

122/,, bei Wurzel Nr. 3, 12%/, und 13%/,, bei Wurzel Nr. '5, 13 und 14, 

bei Wurzel Nr. 21, 121/, und 14%/, fest. 

Im Gegensatz dazu kann man bei Hordeum vulgare das umgekehrte 
Verhältnis beobachten: wie aus Abb. 11 ersichtlich, steigt die Wachs- 
tumskurve der Dermatogenzellwände früher und stärker als die ent- 
sprechende Kurve des Pleroms. Hier sind die von der Initialzelle ab- 
getrennten Tochterzellen und die aus diesen entstandenen Zellkomplexe 





1 Eine gewisse Differenz erklärt sich vielleicht durch eine Reihe schwer zu be- 
urteilender Faktoren, wahrscheinlich aber tatsächlich durch temporäre individuelle 
Schwankungen des Teilungstempos der Initialzellen in den verschiedenen Reihen. 
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im Plerom kürzer als im Dermatogen. Z. B. weist die Hordeum-Wurzel 
Nr. 5 auf einem Meristemabschnitt von 600 u im Dermatogen 11 Zell- 
komplexe auf, im Plerom aber 13. Leider lassen sich bei Hordeum die 
einzelnen Zellgruppen infolge der flachen Zellzen nur sehr schwer unter- 
scheiden, und nur in einigen Fällen gelang es, die Zahl der Zellkomplexe 
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Zeitabschnitte zwischen Teilungen der Initialzelle 
Abb. 16. Änderung der Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände in Wurzelspitzen von 
Avena sativa, 


im Dermatogen und Plerom einer und derselben Wurzel genau festzu- 
stellen. 

Bringt man bei Zea und Hordeum die Wachstumskurven der Zell- 
wände im Dermatogen und Plerom auf Grund der festgestellten Ziffern 
auf einen Maßstab, wie dies bei T'riticum geschehen ist, so sieht man, 
daß die Kurven hier einander viel ähnlicher sind. Folglich ist bei allen 
hier untersuchten Gramineen die Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände 
in den verschiedenen Teilen des Meristems der Wurzelspitze ziemlich die 
gleiche. 
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5. Die Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände. 

Die Kurven in den Abb. 9—12 geben nicht den tatsächlichen Unter- 
schied der Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände an, sondern nur 
deren graduelle Langszunahme. Da aber die absolute Längszunahme 
gréBer werden muB, je bedeutender das Volumen ist, so steigen diese 
Kurven immer steiler an, selbst wenn die Wachstumsgeschwindigkeit 
als solche eine konstante bleibt oder sich sogar verringert. Um dieses 


20 


N=5 


mplexen 
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Abb. 17. Änderung der Wachst keit der Zellwände in Wurzelspitzen von 
en vulgare. 











stete Ansteigen der Kurven zu vermeiden, muB man die Längszunahme 
einer jeden gemessenen Größe auf eine Längeneinheit bringen, d.h. 
an jedem Punkt der Abszisse nicht die absolute Länge des Zellkom- 
plexes, sondern das Verhältnis zwischen dessen Länge und derjenigen 
des vorangehenden Komplexes vermerken. Bleibt in diesem Falle die 
Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände konstant, so verläuft die 
entsprechende Kurve waagerecht, auf einem Niveau, das dem Ge- 
schwindigkeitsgrad entspricht. Nimmt die Geschwindigkeit zu, so 
steigt die Kurve an, und umgekehrt, wenn sie abnimmt. In Abb. 16 
bis 19 sehen wir Kurven, welche die Längenverhältnisse von Nachbar- 
zellen und deren Komplexen in verschiedenen Dermatogen- und Plerom- 
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reihen von Gramineen veranschaulichen. (Von einer tabellarischen 
Wiedergabe der Messungen ist hier aus Raumgründen abgesehen worden.) 
Leider wirken die kleinen Größenvariationen zwischen zwei Nachbar- 
zellen und deren Komplexen bedeutend auf ihre Längenverhältnisse 
ein, und deshalb verlaufen hier die Kurven in Zacken. Sieht man dessen 
ungeachtet von den kleineren Unebenheiten ab, so bemerkt man, daß 
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Abb. 18. Änderung der Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände in Wurzelspitzen von 
Hordeum vulgare. 


bei Gramineen die Wachstumsgeschwindigkeitskurve der Zellwände an- 
fangs ungefähr auf einem und demselben Niveau verläuft, mit Schwan- 
kungen von 0,7—2, was einem Durchschnittsverhältnisse von 1,3 gleich- 
kommt. Das bedeutet, daß im gegebenen Zeitabschnitte (d.h. in der 
Spanne zwischen zwei aufeinanderfolgenden Initialzellteilungen einer 
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Abb. 19. Änderung der Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände in Wurzelspitzen 
von Zea Mais. 


Reihe) die Zellwand in der Mitosenzone sich etwa 1,3mal vergrößert. 
Später, zu Beginn der Wachstumszone, beginnen die Wachstumsge- 
schwindigkeitskurven anzusteigen; sie erreichen auf dem in dieser Ab- 
bildung dargestellten Teil die Koeffizienten 3—5, d.h., die Zellwand 
wächst im erwähnten Zeitabschnitte 2—4mal schneller als früher. Folg- 
lich steigt beim Übergang aus der Mitosenzone in die Wachstumszome nicht 
allein die absolute Größe der Zellwände schnell an, sondern auch deren 
Wachstumsgeschwindigkeit. 
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6. Zahl der Zellteilungen in den Zellreihen des Wurzelspitzen-Meristems. 


Aus Tabelle 4—7 lassen sich die Höchstzahlen der Zellen in den am 
oberen Teile des Wurzelspitzen-Meristems gelegenen Zellkomplexen fest- 
stellen. Da dort bereits keine weiteren Teilungen mehr stattfinden, 
geben die Zahlen an, wieviel Zellen man aus einer von der Initialzelle 
abgesonderten Zelle erhält. Diese Zahlen sind für verschiedene Teile 
des Meristems und für verschiedene Pflanzen nicht gleich. So enthalten 
bei Avena die Dermatogen-Zellkomplexe meistens 8, die Plerom-Zell- 
komplexe 4 Zellen. Daraus folgt, daß die erste, von der Initialzelle ab- 
gegebene Dermatogenzelle sich 3mal querteilt (2?—=8), bei der Plerom- 
zelle aber nur zwei Querteilungen (2?=:4) stattfinden. Dieselben Zahlen 
ergeben sich bei Hordeum und Triticum. Bei Zea ist der Unterschied 
zwischen Plerom und Dermatogen größer: im ersteren haben die Kom- 
plexe 4, im letzteren 14—16 Zellen. Folglich teilen sich die Zellen im 
Dermatogen 4mal hintereinander (24= 16), während dies im Plerom 
nur 2mal geschieht (2?= 4) }. 

Im allgemeinen ist die Zahl der aufeinanderfolgenden Zellteilungen 
in den Zellreihen von Gramineen nur ganz unbedeutend: jede Zelle einer 
Reihe vollzieht bloß 2—4 Querteilungen und geht dann in die Wachstums- 
periode über. 

Es ist interessant, daß hier anscheinend weder die Größe noch die 
Form der Zellen eine Rolle spielt. So beobachtete ich z. B. bei Grami- 
neen meistens nur zwei aufeinanderfolgende Teilungen der großen Zellen 
späterer Gefäße, welche Komplexe von je 4 Zellen ‚ergaben. Größe und 
Form dieser Zellen, besonders zu Beginn der Reihen, waren bei ver- 
schiedenen Pflanzen durchaus verschieden: bei Zea waren es beinahe 
sofort ziemlich große, oft tonnenförmige Zellen, bei Hordeum dagegen 
flache Täfelchen. Das gleiche läßt sich von den achtzelligen Komplexen 
im Triticum- und Avena-Dermatogen sagen. Außerdem ist, wie bereits 
gezeigt, die Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände in einer Wurzel, 
auch bei Reihen mit verschiedenen Komplexzahlen, d. h. verschiedenen 
Teilungsfrequenzen, ungefähr die gleiche, bzw. ändert sich diese Wachs- 
tumsgeschwindigkeit in gleichem Maße (vgl. Dermatogen- und Plerom- 
reihen bei Triticum). Hier also scheinen die zwei Vorgänge, Zellteilung 
und Zellwachstum, völlig unabhängig voneinander abzulaufen. Jede Zelle 
muß einerseits eine Reihe von Entwicklungsphasen durchmachen (Em- 
bryonalzustand, Wachstum und Differenzierung), die auch durch ihre 
Wachstumsgeschwindigkeit, unabhängig von der Zahl der stattgefundenen 





1 Darin liegt vielleicht die Erklärung der von manchen Forschern beobachteten 
Erscheinung, daß nämlich in den großen Zellen der späteren Gefäße im Plerom nur 
selten Teilungsfiguren vorkommen, jedenfalls aber nur ganz zu Anfang der Reihe 
nahe am Vegetationspunkte (Sımon, 1904; N&mec, 1905). Das ist leicht verständ- 
lich, denn die Zellen in diesen Reihen verlieren nach den ersten zwei Querteilungen 
zu Beginn der Reihen ihre Teilungsfähigkeit. 
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Teilungen, charakterisiert sind; andererseits aber ist fiir jede Zelle einer 
gegebenen Reihe eine bestimmte Zahl von Teilungen typisch, welche der 
Ausdehnungsphase vorangeht. 

Die Zahl der aufeinanderfolgenden Teilungen der Zelle ist, solange 
sich diese im Teilungsstadium befindet, nicht erheblich, doch geniigt 
sie zur Formung aller primären Gewebe in der Wurzel, da die Initial- 
zellen beständig neue Zellen absondern. 

Auch B. N£mec vermerkt die geringe Teilungsanzahl, die man bei 
der Bildung von verhältnismäßig großen Teilen des Pflanzenkörpers 
feststellen kann. Er nimmt an, daß die Zelle im Wurzelmeristem, 
nach ihrer Absonderung von der Initialzelle, etwa sieben Teilungen 
unterliegt, ehe sie in den Ruhezustand übergeht (N£mec, 1930). Diese 
Annahme gründet N£mec auf die Zählung der Zellen bei Sparganium ramo- 
sum. Die darauf bezügliche Arbeit blieb leider unveröffentlicht, doch 
gebe ich hier, auf Grund der mir vom Autor liebenswürdigerweise er- 
teilten Erlaubnis, eine kurze Übersicht der Beobachtungen wieder, 
auf denen N£mec seine Schlüsse aufbaut. 

Im Periblem des Wurzelmeristems von Sparganium gibt es einzelne 
Zellen, die Raphiden enthalten; diese Zellen liegen unmittelbar neben 
den gewöhnlichen. Im oberen Teile der Wurzel dehnen sich die Raphiden 
enthaltenden Zellen stark aus, so daß sie nun mit einer größeren Anzahl 
von gewöhnlichen, kurzen Zellen in Berührung kommen (diese Anzahl 
übersteigt 100). Indem Némec annimmt, daß beim Wachstum einer 
Raphiden führenden Zelle keinerlei Aneinandergleiten der Zellwände 
stattfand, folgert er, daß alle Zellen, welche neben der stark verlängerten, 
Raphidenzelle liegen, durch Teilung einer, ebenfalls anliegenden, Zelle 
entstanden sind. Es war nunmehr leicht, durch einfaches Abzählen 
festzustellen, wie oft sich eine Zelle teilen mußte, um die gegebene Zell- 
zahl zu ergeben. 

Die Zahl der aufeinanderfolgenden Zellteilungen im Meristem von 
Sparganium-Wurzeln, die nach N#mec gleich 7 ist, erscheint im Ver- 
gleich zu den Gramineen verhältnismäßig hoch. Wahrscheinlich würden 
sich bei anderen Pflanzen auch noch andere Zahlen ergeben, doch kann 
man mit Bestimmtheit erwarten, daß sie auch dort nicht sehr groß sind. 


7. Schema der Zellreihen-Entwicklung. 

Vergleicht man die verschiedenen Zellreihen im Wurzelspitzen- 
Meristem miteinander, so bemerkt man nach dem oben Gesagten, daß 
die Größen- und Zahlenunterschiede der Zellen in diesen Reihen durch 
drei Faktoren bedingt sind: 1. durch die Geschwindigkeit des Längen- 
wachstums der Zellwände, 2. durch die Teilungsintensität der Initial- 
zellen einer jeden Reihe, 3. durch die Anzahl der nachfolgenden Tei- 
lungen der von der Initialzelle abgegebenen Tochterzellen. Da der an 
erster Stelle genannte Faktor für dieselbe Wurzel konstant bleibt oder 
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sich wenigstens in allen Zellreihen ungefähr auf die gleiche Art und Weise 
ändert, so üben nur die Faktoren 2 und 3 einen Einfluß auf die gegen- 
seitige Lage der Zellen in den verschiedenen Reihen der Wurzel aus. 
Dabei ist die Zahl der Zellkomplexe in einer Reihe von der Teilungs- 
intensität der Initialzelle abhängig, die Zahl der Zellen in den Zell- 
komplexen dagegen von der Anzahl der nachträglichen Teilungen der 
Tochterzellen I., II. u. w. Ordnungen. 

Auf Grund mancher Längenmessungen, die an Zellen einer „Reihe“, 
d.h. an solchen, die aus einer Initialzelle entstanden sind, vorgenommen 
wurden, konnte man versuchen, ein Schema der allmählichen Entwick- 
lung dieser meristematischen Zellreihen aufzubauen. Unter der Annahme, 
daß jeder höhergelegene Zellkomplex einer Reihe als das nächstfolgende 
Stadium des unmittelbar darunter gelegenen bewertet werden kann, 
lassen sich folgende Reihen aufstellen, die die sukzessiven Entwick- 
lungsstadien I, II, III einer Zelllängsreihe veranschaulichen: 

I. i—a-b-c. 
II. i—a-b-c-d. 
III. i—a-b-c-d-e. 
wo à, b, c... die Längen der hintereinander gelegenen Zellen (oder Zell- 
komplexen), i die Länge der Initialzelle bedeuten, die in jeder neuen 
Zeitspanne eine neue Tochterzelle von der Länge a absondert. Folglich 
hat jede neue Tochterzelle zuerst die Länge a, dann b, darauf e usw. 
Um dieses Schema aufzubauen, nahm ich für a, b, c... Werte an, die 
annähernd den wirklichen Verhältnissen entsprechen. So z. B. 15, 20, 
28, 40, 57, 80, 120, 220, 660 u. Das gegenseitige Verhältnis ist zuerst 
1,3, dann 1,4, schließlich, je nach dem Beginn der Wachstumszone, 1,5, 
1,8 und 31, 

Doch stieß man bei dieser schematischen Aufstellung auf eine un- 
erwartete Schwierigkeit. Nimmt man nämlich an, daß die Initialzelle 
genau so schnell wächst wie ihre nächstliegenden Tochterzellen, so 
wechseln die Zahlenverhältnisse der Zellenlängen in einer solchen Reihe 
schnell, und endlich ist jede nachfolgende Zelle 2mal so groß wie die 
vorhergehende. Setzt man z.B. in die obige Reihe i—a-b-c... die 
Zahlen 15, 15, 20, 28... ein und nimmt an, daß die von der Initialzelle 
abgesonderte 15 u lange Tochterzelle im ersten Zeitabschnitt auf 20 u, 
im zweiten auf 28 «, im dritten auf 40 y heranwächst usw., wobei die 
Initialzelle jedesmal nach Erreichen der Länge von 30 (d. h. dieselbe 
wie vor der vorangehenden Teilung) sich in die Hälfte teilt, so stellen 

1 Selbstverständlich ist diese Reihe insofern schematisch, als in Wirklichkeit 
die Beziehungen 1,3; 1,4 usf. zwischen zwei benachbarten Zellkomplexen in dieser 
Genauigkeit nicht vorkommen. Manchmal haben z.B. zwei benachbarte Komplexe 
die gleiche Länge oder ist der nachfolgende sogar etwas kleiner. Im allgemeinen 
aber steigt die Längenzunahme der Zellen stetig an (s. Tabelle 4—7), wobei das 


Verhältnis zwischen den Komplexen im Mittel zuerst 1,3, am Ende der Mitosenzone 
aber 3 ist. 
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sich die Entwicklungsstadien unserer Reihen so dar, wie dies in Tabelle 8 
dargestellt ist. Wie man aus dieser Tabelle ersieht, entsprechen die Langen- 
beziehungen der Zellen 

der 7. Reihe aber durch- Tabelle8. Schema der Entwicklung einer 


aus nicht denjenigen der Zellreihe des Wurzelmeristems. 
ersten. À 20, 20, 2. u a0 
. : | 1 Y 4 
Um konstante Längen IL. 20, 20, 28, 40, 37 
beziehungen in einer Längs- } | | 1 } 
reihe zu erhalten, was der MI. 28, 2, 40, 57, 80 
irkli it ä FRE | Ÿ Ÿ Ÿ 
Wirklichkeit annähernd IV. 16, 15, 40, 57, 80, 120 
entspricht, muB notwen- n } | j A... À 
digerweise jedesmal, wenn V. 7 20, 57, 80, 120, 220 
; : + + + 4 
die erste Tochterzelle die VI. 28, 28, 80, 120, 220, 600 
Länge der darauffolgenden PA J y } t } 
erreicht hat, die Initial- VI. 15, 15, 40, 120, 220, 660, — 


zelle sich nochmals teilen, 
d.h. eine neue Tochterzelle von der Länge der ersten abgeben; deshalb 
kann man die Entwicklung einer Zellreihe auch durch das in Tabelle 9 


Tabelle9. Schema der Entwicklung einer Zellreihe des Wurzel- 





meristems. 

I. 15, 15, 2, 3 4 
pee f° + 1 Ÿ + 
IL. ID, 0 DE (2 aes, 4.2. & 
x 1 1 + 1 Ÿ 
III. Bb; ED RL u TR 
Bw. Ÿ 1 + + y + 
IV. Er 18, ie er Mer Oe, a 
HE. Ÿ 1 1 + + + Y 
V. EE mu. 3, 0 Ba Si, Ch ike. 2 
ren Y 1 Ÿ Ÿ 1 + Ÿ Ÿ 
VI. 15, 15, 20, 28, DM 57 90; 0.108500 088 
PR 1 Y Y + 1 1 1 Ÿ Ÿ 

VEL D, D, 2 4 614, 9, 12 = (0 


gegebene Schema veranschaulichen. In diesem Falle aber muB man 
annehmen, daB die Initialzelle viel schneller wächst als die von ihr 
abgegebene Tochterzelle. Tatsächlich ist aus Tabelle 9 zu ersehen, daB 
in einem Zeitabschnitt (1—2) die erste Tochterzelle um 20—15=5 u 
wuchs und sich 20:15— 1,3mal verlängerte, die Initialzelle dagegen um 
30—15=15 u wuchs, also (30:15—2) ihre Größe verdoppelte. 

Endlich ist noch ein Fall möglich, wo, bei gleicher Wachstums- 
geschwindigkeit der Initialzelle und der Tochterzellen, sowie bei einem 
unbedeutenden Längenunterschied der Nachbarzellen, die Größenver- 
hältnisse dennoch konstant bleiben. Dies kann nur vorkommen, wenn 
die Initialzelle sich jedesmal in zwei ungleiche Teile teilt, wobei sie den 
kleineren Teil als Tochterzelle abgibt. 
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Es empfiehlt sich, diese Beziehungen mathematisch auszudrücken 
und zu prüfen, wieweit sie der Wirklichkeit entsprechen. 

Nahmen wir an, daß wir es mit einer Reihe von Zellen zu tun haben, 
die ununterbrochen und mit gleicher Geschwindigkeit anwachsen, oder 
— was auf dasselbe hinauskommt — mit einer Reihe von Zellkomplexen, 
die sich dadurch bilden, daß die zu Anfang dieser Reihe gelegene Initial- 
zelle durch Teilung in gleichen Zeitabständen stets neue Zellen abgibt. 
Hier muß notwendigerweise eine der nachfolgenden Bedingungen vor- 
handen sein, damit die Größenbeziehungen der Nachbarzellen einer 
Reihe unverändert bleiben: entweder (1) muß — bei gleicher Wachstums- 
geschwindigkeit aller (auch der Initial-)Zellen und bei Teilungen der 
die Reihe bildenden Initialzelle in stets zwei gleich große Tochterzellen — 
das Längenverhältnis zwischen zwei Nachbarzellen 1, 2, 4, 8 betragen, 
d.h. jede nachfolgende Zelle muß doppelt so groß wie die vorgehende sein : 
oder 2. muß sich die Initialzelle — bei gleicher Wachstumsgeschwindigkeit 
aller Zellen, jedoch bei kleinerem Längenunterschied zwischen zwei 
Nachbarzellen — in zwei ungleiche Teile teilen, wobei immer der kleinere 
Teil zur Tochterzelle wird, während der größere als Initiale weiter wirkt; 
oder endlich 3. muß die Wachstumsgeschwindigkeit der Initialzelle 
diejenige der von ihr abgesonderten Tochterzellen übertreffen, wobei 
die Längenbeziehungen der Nachbarzellen einer Reihe unter 1:2 liegen, 
die Initialzelle aber stets in zwei gleiche Teile zerfällt. 

Um die Richtigkeit dieses Satzes zu beweisen, nehmen wir eine Reihe 
von Zellen an, deren Längen wir durch: i, a, b, c, d usw. ausdrücken, 
wobei die Längenbeziehungen der diese Reihe bildenden Zellen auch 
während der weiteren Entwicklung stets die gleichen bleiben sollen. In 
diesem Falle können zwei aufeinanderfolgende Entwicklungsstadien, in 
deren Verlauf sich eine neue Tochterzelle absondert, folgendermaßen 
ausgedrückt werden: 

I. ia 
Il. i a b 
Hiermit nimmt jede Zelle im Entwicklungsstadium II die Lange der nach- 
folgenden an: b diejenige von c, a die von b, während i die Lange a+ i 
erreicht, worauf sie sofort einen Teil a als eine neue Tochterzelle abgibt. 

Betrachten wir zunächst die oben genannten zwei ersten Fälle, in 
denen die Wachstumsgeschwindigkeit aller Zellen, die Initialzelle in- 
begriffen, die gleiche ist. Da bei gleichen Wachstumsgeschwindigkeiten 
jede Zelle während der gleichen Zeitperiode sich notwendigerweise um 
den gleichen Koeffizienten verlängert, ergibt sich: 


be 
ed 





its =Pit_f ... usf. 
F a? b? c? £ 
Daraus folgt weiter (I) i= 5 —; (H)e=—; (III) d= + usw. Wenn 


im Falle I die Initialzelle sich in zwei gleiche Teile teilt, muß i gleich a 
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sein. Indem wir in der 1. Gleichung i durch a ersetzen, erhalten wir: 


at oder b=2a. Ersetzen wir in den folgenden Gleichungen die 
16a? 
= 8a 
usw. Folglich verwandelt sich die Reihe i, a, b, c, d... in die Reihe a. 
a, 2a, 4a, 8a usw. Mit anderen Worten: Damit die Längenverhältnisse 
der Zellen in der Reihe — bei gleicher Wachstumsgeschwindigkeit der 
Zellen und bei Teilung der Initialzelle in zwei gleiche Zellen (i—a) — 
konstant bleiben, muß jede folgende Zelle doppelt so groß sein wie die 
vorhergehende. 

Nehmen wir nun einen anderen Fall an: bei gleicher Wachstums- 
geschwindigkeit aller Zellen ist der Größenunterschied zwischen zwei 
Zellen nicht allzu groß (immer ist b<2a, c<2b usw.). Es ist nicht 
schwer, festzustellen, daß die Größenverhältnisse während der Ent- 
wicklung einer Reihe nur unter der Bedingung konstant bleiben, daß 


die Initialzelle stets in zwei ungleiche Teile zerfällt, einen kleineren a 
ita_b 


i a? 


2 
AU a; d= 
a 





Größen b, ce usw. durch a, so erhalten wir: c = 





und einen größeren i. Kehren wir abermals zur Gleichung 
a? 

b—a 

i-, a- und b-Zellen die gleichen. Ist in dieser Gleichung b<2a, so ist 





bzw. i= zurück; in ihr sind die Wachstumsgeschwindigkeiten der 


(b— a) <a und folglich > a; deshalb muß i größer als a sein, d.h. die 


Initialzelle muß sich in zwei ungleiche Zellen teilen und die Tochter- 
zelle a der Ausgangszelle i an Größe nachstehen. 

Gehen wir nun zum 3. Fall über: wenn wir annehmen, daß in der 
gegebenen Reihe, bei konstanten Größenbeziehungen der Nachbarzellen. 
die Initialzelle sich stets in zwei gleiche Zellen teilt (i=a), und weiter, 
daß die Größendifferenz zwischen den Nachbarzellen nicht erheblich ist 


(b<2a, e<2b usw.), so erhellt daraus, daß ite hier nicht gleich 
sein kann, d. h. die Wachstumsgeschwindigkeit der Initialzelle muB not- 


wendigerweise von derjenigen ihrer Tochterzelle verschieden sein. Un- 
i+ 


rT à 





schwer läBt sich beweisen, daB in diesem Falle stets größer sein 


b - à r ‘ ‘ A 
muß, als es Um dies zu veranschaulichen, bezeichnen wir abermals zwei 
aufeinanderfolgende Entwicklungsstadien einer Zellreihe mit Buch- 
staben, indem wir i durch a ersetzen, da wir ja i=a annehmen. Es er- 


geben sich dann folgende zwei Reihen: 
IM a a b c 


EURE ee TRE 
Ila à bed 


Die Wachstumsgeschwindigkeit der Initial- und der Tochterzelle ent- 


. ata b : - 
sprechen hier LE und — ; da aber nach unserer Annahme in dieser 





. . “à D x 4 7, su © 7 +. € 
Reihe stets b< 2a ist, so ist = stets kleiner als 2. Nun ist ne ween 2: so 


Planta Bd. 27. 39a 
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daB auch ats 2 ist oder, wenn wir das erste a durch i ersetzen, eben- 
falls it? >? ist; d. h., die Initialzelle i wächst während einer ge- 
gebenen Zeitperiode schneller als ihre Tochterzelle a. 

Damit erscheint die Richtigkeit der auf S. 572 formulierten Be- 
hauptungen erwiesen. Nun aber entsteht die Frage, welche von den 
Bedingungen, die für das ständige Vorhandensein annähernd gleicher 
Größenbeziehungen zwischen den aufeinanderfolgenden Zellen (oder 
Zellkomplexen) notwendig sind, den in der Reihe tatsächlich beob- 
achteten Beziehungen entspricht. 

Da das Längenverhältnis zwischen zwei Naclibarzellen oder deren 
Komplexen in einer Reihe, zu Anfang wenigstens, stets kleiner als 2 ist 
(die Reihen 15, 20, 28, 40, 57 usw. mit nach und nach von 1,3—1,4 an- 
steigenden Koeffizienten entsprechen ungefähr der Wirklickheit), so fällt 
die erste Annahme weg, daß sich nämlich die Initialzelle in zwei gleiche 
Zellen teilt, und daß alle Zellen gleich schnell wachsen. Tatsächlich 
müßte ja in diesem Falle jede nachfolgende Zelle wenigstens 2mal so 
lang sein wie die vorhergehende. 

Es bleibt also die zweite und die dritte Annahme, nämlich die Teilung 
der Initialzelle in ungleiche Teile oder deren gesteigerte Wachstums- 
geschwindigkeit. Im 1. Falle müßte die Initialzelle bedeutend größer 


sein als ihre Tochterzellen, was aus der Gleichung = — (gleiche 


Wachstumsgeschwindigkeit der i- und a-Zelle) hervorgeht. Indem wir a 
und b durch die ihnen entsprechenden Zahlen ersetzen (und zwar aus 
der oben erwähnten Reihe von Durchschnittsgrößen bei Avena-Wurzeln: 
a—15yu, b=204), erhalten wir i= u =45 u; d.h. die eben erst 
aus einer Teilung der Mutterzelle entstandene Initialzelle müßte 3mal 
so groß sein, als die ihr zunächst gelegene Zelle der Reihe. Unmittelbar 
vor der Teilung müßte die Initialzelle noch größer sein, und zwar i + a = 
45+15=60.u, d.h. 4mal so groß wie die Tochterzelle. Nur unter 
diesen Bedingungen könnten die Größenbeziehungen der Zellen in einer 
Reihe stets den Zahlverhältnissen 15:20:28 usw. entsprechen. Doch 
waren bei der von mir untersuchten Graminee solche Größenverhältnisse 
zwischen Initial- und Tochterzellen nicht zu finden; im Gegenteil war 
im Dermatogen die Initialzelle meist ebenso lang wie die ersten Zellen 
der Reihe, manchmal nur ein wenig länger (s. Abb. 6); im Plerom war 
der Unterschied zwischen Initial- und Tochterzelle etwas größer, doch 
bei weitem nicht so groß, wie in den obigen Formeln. 

Es bleibt daher nur die dritte Vermutung, daß nämlich die Initial- 
zelle schneller wächst als die Tochterzellen. Diese Behauptung entspricht 
sicherlich den Tatsachen. 

Dennoch können die oben angeführten Erwägungen, wonach die am 
Objekt festgestellten Längenbeziehungen der Zellen sich allein durch die 
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höhere Wachstumsgeschwindigkeit der Initialzelle erklären, nicht als ein 


genauer wissenschaftlicher Beweis gelten. 


Bei solchen Folgerungen, 


auch wenn sie in mathematischen Formeln ausgedrückt sind, besteht 
immer die Gefahr irgendeiner Auslassung; man muß sich jedoch mit 


diesen indirekten Beweisen be- 
gnügen, da andere, direkte An- 
gaben über das Verhältnis der 
Wachstumsgeschwindigkeit der 
Zellen im Wurzelmeristem fehlen. 
Wenn man die hier bewiesene 
Annahme der größeren Wachs- 
tumsgeschwindigkeit der Initial- 
zelle vertritt, ist man imstande, 
sich die allmähliche Entwicklung 
der Zellreihen so vorzustellen, 
daß die beobachtete Längen- 
beziehungen der Zellen und ihrer 
Komplexe stets die gleichen 
bleiben. Auch kann man auf 
Grund dieser Annahme, ein an- 
schauliches Entwicklungsschema 
aufstellen (s. Abb. 20). Dieses 
Schema umfaßt sieben Entwick- 
lungsperioden einer Reihe ent- 
sprechend den sieben aufein- 
anderfolgenden Teilungen der 
Initialzelle. Die Größenbeziehun- 
gender ZellkomplexeinReiheVII 
entsprechen hier den in Tabelle9 
angegebenen. Die Abbildung ver- 
anschaulicht auch die weiteren 
Teilungen der Tochterzellen, 
nachdem diese das Grenzmaß 
von 30 u erreicht haben. Die von 
der Initialzelle abgesonderten 
Tochterzellen teilen sich noch 
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Abb. 20. Schema der Entwicklung der Zellreihen 


im Wurzelmeristem von Gramineen. 


2mal, worauf sie in den Ruhezustand übergehen. Im Schema sind die 
Zellen I. Ordnung und die aus ihnen gebildeten Zellkomplexe mittels 
einer Doppellinie voneinander getrennt und von leicht erhabenen Kon- 
turen begrenzt; die durch eine Teilung der Tochterzellen entstandenen 
Zellen (die Zellen der II. Ordnung) sind durch eine stärkere Linie ab- 
geteilt; im Gegensatz zu den dünnen Linien, welche die aus einer Teilung 
der Zellen II. Ordnung entstandenen Zellen III. Ordnung begrenzt sind. 
In diesem Schema erscheint die Mitosenzone ein wenig verkürzt; man 


39* 
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müßte eigentlich die Zahlenreihe: 15, 20, 28, . . . 660 um 2—3 Zahlen er- 
ganzen, doch hatte dies die Abbildungen allzu sehr kompliziert, es ist 
auch fiir eine allgemeine Vorstellung der Entwicklung dieser Reihen 
belanglos. 

II. Wurzeln mit Scheitelzellen. 

Um festzustellen, ob die gefundenen Gesetzmäßigkeiten bei der 
Entwicklung der Zellreihen im Meristem von Gramineenwurzeln für die 
Entwicklung des Rippenmeristems 
allgemein typisch sind, schien es er- 
wünscht, noch die Entwicklung des 
Wurzelmeristemsanderer Pflanzen und 
besonders bei anderen Wurzeltypen zu 
studieren, z. B. bei Pteridophyten, bei 
denen man zwar Dermatogen, Periblem 
und Plerom unterscheiden kann, wobei 
aber, mit Ausnahme der Lycopodia- 
ceen, nur eine einzige Scheitelzelle vor- 
handen ist. 

Ich verwendete Wurzeln von Equi- 
setum palustre, die man aus abge- 
schnittenen, in Wasser getauchten 
Stengeln leicht erhält. Das Material 
wurde nach NaAwASCHIN fixiert und 
mit Eisenhämatoxylin gefärbt. 

Abb. 21 veranschaulicht den Teil 
eines Längsschnittes durch eine Zqui- 
setum-Wurzel. Bekanntlich gibt die 
Terminalzelle der Pteridophyten-Wur- 
zeln nach oben abwechselnd 3 Segmente 
auf 3 zueinander geneigten Flächen 
ab, aus denen nachträglich alle Wurzel- 
gewebe sich entwickeln, und ein Seg- 
ment nach unten waagerecht zur 
Wurzelachse, aus dem sich die Wurzel- 
haube bildet. Das nach oben zu abge- 
sonderte Segment I teilt sich durch 
Abb. 21. er oe von Equisetum  Periklinalwände weiter, in 2—3 Zellen 

, und geht dann in den Zustand des 
Segments II über. Hier dient die äuBere Zelle zur Dermatogenbildung, 
die inneren Zellen dagegen (vgl. Segment III) spalten sich von neuem 
durch Periklinal- und Antiklinalwände; von den so entstandenen neuen 
Zellen dienen die äuBeren zur Periblem-, die inneren zur Plerom- 
bildung. Während die aus einem Segment entstandenen Zellengruppen 
sich leicht unterscheiden lassen, nähern sie sich später einander infolge 
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weiteren Wachstums und weiterer Teilungen, so daB man sie bereits im 
5. oder 6. Segment nicht mehr zu unterscheiden vermag. FaBt man aber 
das Dermatogen allein ins Auge, so kann man oft die zu einem Segment 
gehérenden Zellgruppen recht weit verfolgen. Solche Zellgruppen ent- 
sprechen den weiter oben beschriebenen Zellkomplexen bei Angiospermen. 
Will man bei Equisetum nur das Wachstum der Längswände einer Zell- 
reihe im Dermatogen studieren, so hat man den zu messenden Größen 
die Länge der Außenwand des 1. Segmentes hinzuzufügen, derjenigen 
Außenwand, welche im 2. Segment zu einer Dermatogenzellenwand wird. 
Diese Größenreihe wird nun der Reihe von Zellkomplexen im Dermatogen 
von Gramineen entsprechen. 


1. Wachstum der Zellwände bei Equisetum. 

Die Messungen wurden eben so durchgeführt, wie bei den Gramineen: 
Außer dem Dermatogen wurden auch die Reihen von großen, in tan- 
gentialer Richtung abgeflachten Zellen aus dem peripheren Teile des 
Pleroms gemessen (Tabelle 10 und die nach ihr gezeichnete Abb. 22). 


Tabelle 10. Länge der Zellkomplexe in der Zellreihe des Wurzel- 

















meristems von Equisetum palustre. 
Nr. Gewebe Länge der Zellkomplexe in # 
3 Dermatogen 7, 22, 30, 33, 46, 43, 68, 70, 102, 157 
1, 1. 2 2. bie JAI OR 5, 6: 
3 is 7, 30, 44, 43, 52, 54, 55, 100, 142 
1, 1, 2, 2, 4, 5, 6, 6, 6 
5 * 22, 33, 33, 46, 41, 59, 92, 129, 268 
AR Sa ea a DR 6, 8 
5 Plerom 18, 18, 30, 55, 59, 70, 78, 133, 196, 564 
1, 1, 2, 4, 3, 4, 6, 8, 4, 8 
Dermatogen 17, 37, 55, 43, 83, 80, 102, 181, 222 
Bes) Qu a. Sr iougur. D 8 7 


1 Zahl der Zellen in dem Komplex. 


Die Kurven zeigen im allgemeinen denselben Charakter wie die von Gramineen 
(Abb. 9—12), nur steigen sie, entsprechend dem viel kiirzeren embryonalen 
Teil des Æquisetum-Meristems viel früher an. Bei meinem Material 
schwankte die Mitosenzone zwischen 370 und 420 u Länge. Dabei sind 
die Zellkomplexe im Dermatogen und Plerom größer als bei Gramineen. 
So fanden sich z. B. im Dermatogen und in einer großzelligen Pleromreihe 
auf einem Abschnitt von 600 u 8—9 Zellkomplexe. Kame nun die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit der Wurzeln bei Equisetum derjenigen bei Gramineen, 
so wäre die Segmentbildungsfrequenz der Scheitelzelle bei Hquisetwm 
geringer als diejenige der Initialtochterzelle bei Gramineen. Dies bezieht 
sich übrigens nur auf jede Segmentreihe, nicht aber auf die Teilung 
der Scheitelzelle selbst, die ja nacheinander 4 Reihen von Segmenten 
abgibt, und deren Teilungsfrequenz folglich 4mal so groß sein muß. 


Planta Bd. 27. 39b 
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Leider besitze ich keine Angaben, welche die Wachstumsgeschwindig- 
keiten von Equisetum- und Gramineen-Wurzeln zu vergleichen gestatten; 
überhaupt läßt sich ein solcher Vergleich nur äußerst schwer durch- 
führen, da die Wachstumsgeschwindigkeit der Wurzeln an verschiedenen 
Stellen verschieden ist. Man kann nur sagen, daß die im Vergleich zu 
Gramineen bedeutende Größe der Zellkomplexe in den Equisetum-Wurzeln 
entweder durch die geringste Teilungshäufigkeit der Scheitelzelle oder 


Dermatogen 
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Zeitabschnitte zwischen Teilungen der Scheitelzelle 


Abb. 22. Wachstum der Zellwände in den Zellreihen des Wurzelmeristems von Æquisetum 
. palustre. 





durch eine héhere Wachstumsgeschwindigkeit des embryonalen Teiles 
des Wurzelmeristems bedingt wird. 

Alle in Abb. 22 dargestellten Wachstumskurven der Dermatogen- 
zellwände sind einander überaus ähnlich. Auch die Kurven für das Der- 
matogen und die groBen Zellen des Pleroms (Wurzel Nr. 5) gehen beinahe 
ineinander über. Dies deutet auf eine identische Anderung der Wachstums- 
geschwindigkeit in den verschiedenen Meristemreihen hin, was auch 
zu erwarten war, da die entsprechenden Zellkomplexe des Pleroms und 
Dermatogens aus gemeinsamen Segmenten stammen, die in ungefähr 
gleichem Tempo wachsen. 

Auch hier ergab eine zur Feststellung der Anderung der absoluten 
Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände wie bei den Gramineen 
durchgeführte Messung der Längenverhältnisse von benachbarten Zell- 
komplexen eine Reihe von ziemlich variierenden Größen (Tabelle 11 


Tabelle 11. Längsverhältnisse von Nachbarzellkomplexen in Dermato- 
gen- und Pleromreihen von Equisetum palustre. 














Nr. Gewebe Längsverhältnisse der Zellkomplexe 
3 Dermatogen Ei EE O9 16, 1, EE. © 
3 „ 4,3, 1,5, 1, 12, 1, A, 1,8, 1,4 
5 se 1,5, 1, im. too 2.4.16. 14, 21 
5 Plerom A En. ui BS 11, 1,7, 14, 29 
8 Dermatogen 23; 15, 68, 1,9, 1, a LS ae 
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und Abb. 23); dennoch ist aus diesen GrôBen zu ersehen, daB die 
höchste Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände in den Wurzelmeristem- 
rethen von Equisetum zu Anfang, d.h. beim Anwachsen des 1. Segmentes 
bis zur Größe des 2., und am Schluß, in der 


Streckungszone, zu finden ist’. #5 





S 


2. Zahl der Zellteilungen in den Meristem- 
reihen von Equisetum- Wurzeln. 

Wie bei den Gramineen ist auch bei Equi- 
setum die Zahl der aufeinanderfolgenden Zell- 
teilungen in den Längsreihen des Wurzel- 
meristems vom 2. Segment an, wo sich die 
ersten Zellen für Dermatogen und Plerom 
absondern, nach der Zellenzahl in den Kom- 
plexen leicht festzustellen. In denjenigen 
Komplexen aus Dermatogen und großen 
Pleromzellen, in denen die Zellen ihr Teilungs- 
vermögen bereits eingebüßt haben, übersteigt 


Dermatogen N=8 
sie nie 8. Folglich teilt sich jede im 2. Seg- IAP he 


4, J. L L 1 


ment neu gebildete Dermatogen- oder groBe ER, Pr 
Pleromzelle nur 3mal nacheinander (2 = 8), dé pr freres — 
ehe sie in den Ruhezustand übergeht. Die Abb. 23. Änderung der Wachs- 
kleinen Pleromzellen aber teilen sich hier en End À 
noch etwa I1—2mal, so daß die Zahl der Equisetum palustre. 
aufeinanderfolgenden Teilungen 4—5 ist. 

Man kann also bei Equisetum wie bei den Gramineen in den Längs- 
reihen des Wurzelmeristems Zellkomplexe unterscheiden, deren gegen- 
seitige Größenverhältnisse ziemlich konstant sind. Abgesehen vom 
1. Segment steigt auch bei Equisetum die Wachstumsgeschwindigkeit der 
Zellen allmählich von der Mitosenzone bis zur Ausdehnungszone an. 
Schließlich ist die Zahl der aufeinanderfolgenden Teilungen während 
der ganzen Zellentwicklung von der Absonderung aus dem 1. Segment 
bis zum Übergang in den Ruhezustand, auch hier ganz unbedeutend, 
in manchen Reihen finden genau wie bei den Gramineen nur 3 Teilungen 
statt. 

Letztere Beobachtung ist sehr bemerkenswert, und man hat es hier 
wahrscheinlich mit einer für das Meristem aller höheren Pflanzen 









Längerwerhältnisse von Nachbarzellkomplexen 
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1 Es ist bemerkenswert, daß auch am Stengelscheitel von Equisetum die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit im 1. Segment die größte ist. Auch WESTERMAIER schloß 
auf Grund von Messungen der relativen Größen der Scheitelzellen und der nächst- 
gelegenen Segmente in den Stengeln von Equisetum arvense und Æ. scirpoides (nach 
den Zeichnungen von CRAMER und Rees), daß das Maximum der Volumzunahme 
innerhalb der Scheitelregion liegt, entweder in der Scheitelzelle selbst oder in den 
jüngsten Segmenten (WESTERMAIER 1881). Dies gilt auch für andere Pflanzen 
mit Scheitelzellen. 
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typischen Erscheinung zu tun, indem jede, von der Scheitel- oder Initial- 
zelle abgegebene Zelle, ehe sie in den Ruhezustand eintritt, einen be- 
stimmten Entwicklungszyklus durchmacht, in welchen sie sich nur 
noch wenigen Teilungen unterzieht. So finden z. B. in den groBen Zellen 
der späteren GefäBe beim Gramineen-Plerommeristem nur zwei Quer- 
teilungen statt; im Dermatogen fanden wir 3—4 Teilungen !; im Wurzel- 
meristem von Sparganium sind es (nach N&mec) 7 Teilungen usw. Und 
diese kleine Zahl von Zellteilungen genügt zur Bildung aller primären 
Pflanzengewebe. 

Betrachtet man die auf S. 572 erörterten drei möglichen Be- 
ziehungen zwischen Volumen und Wachstumsgeschwindigkeit der 
Initial- (bzw. Scheitelzelle) einerseits und der Tochterzelle, anderer- 
seits, auf Grund derer die Größenverhältnisse der Nachbarzellen kon- 
stant bleiben, so kommt man zu dem Schluß, daß für Equisetum offenbar 
der zweite Fall zutrifft, d.h. die Scheitelzelle teilt sich hier in zwei 
ungleiche Zellen, deren kleinere die Tochterzelle darstellt und deren größere 
weiter als Scheitelzelle fungiert (i>a, wie der unmittelbare anatomische 
Befund lehrt) (Abb. 21). 

Die Wachstumsgeschwindigkeit der Scheitelzelle bei Equisetum über- 
steigt wohl kaum diejenige ihres ersten Segmentes; andernfalls wäre 
man öfters auf Teilungsfiguren gestoßen, was mir aber bei keinem der 
untersuchten Objekte jemals gelungen ist. 


Zusammenfassung. 


1. In den Längsreihen der Zellen des Wurzelmeristems von Phanero- 
gamen haben die in der Nähe der Wurzelspitze (im Urmeristem) ge- 
legenen Zellen trotz ihres Wachstums eine ziemlich konstante Durch- 
schnittsgröße; dies erklärt sich aus ihren aufeinanderfolgenden Teilungen, 
die nach Absonderung von den Initialzellen stattfinden. Am Ende 
der Teilungszone (im Primärmeristem), besonders an der Grenze der 
Streckungszone, bemerkt man eine schnelle Zunahme des Zellvolumens, 
das zum Teil auf einer Zunahme der Wachstumsgeschwindigkeit an 
dieser Stelle, hauptsächlich aber auf dem hier eingetretenen Verlust 
des Teilungsvermögens beruht. 

2. Bei manchen Pflanzen (z. B. bei Gramineen) kann man Zellgruppen 
unterscheiden, die durch aufeinanderfolgende Teilungen einer, von der 
Initialzelle abgegebenen Tochterzelle entstanden sind. Die Längenmessung 
solcher hintereinander gelegener Zellkomplexe ermöglicht die Feststellung 
der tatsächlichen Längszunahme der Zellwände, unabhängig von deren 
nachfolgender Aufteilung in einzelne Zellen. Jeder nachfolgende Komplex 
ist beinahe immer größer als der vorangegangene, und bei Wurzeln einer 
Pflanzenart ändern sich die Längenverhältnisse der beiden ungefähr auf 
die gleiche Weise. Solche aufeinanderfolgende Komplexe bilden genetisch 

! Dabei wurden die zwei ersten Längsteilungen (vor Bildung der ersten Zelle 
einer Reihe) nicht mitgerechnet. 








Wachstum und Teilung der Meristemzellen in Wurzelspitzen. 581 


zusammengehörige Reihen, in denen jeder, der Wurzelbasis sich nähernde 
Zellkomplex gleichsam das nächste Entwicklungsstadium des vorher- 
gehenden Komplexes darstelit, das in der gleichen Zeitspanne erreicht 
wird, die auch zwischen zwei Teilungen der Initialzelle liegt. Unter An- 
nahme solcher annähernd gleicher Zeitspannen kann man Kurven der 
Längenänderung der Zellkomplexe zeichnen, welche das Wachstum der 
Zellwände ausdrücken. Bei allen Wurzeln sind diese Wachstumskurven 
in den Dermatogen-, Periblem- und Pleromreihen sehr ähnlich: alle 
steigen zuerst bis zum Ende der Mitosenzone langsam an, um dann schnell 
nach oben abzubiegen, was darauf hindeutet, daB die Zellwände in den 
Reihen der verschiedenen Meristemteile einen ahnlichen Wachstums- 
vorgang durchmachen. 

3. Zählt man die Zellkomplexen in gleichen Abschnitten der ver- 
schiedenen Reihen des Wurzelmeristems, so kann man eine ungefähre 
Vorstellung von der relativen Teilungsfrequenz der Initialzellen be- 
kommen. Je mehr Zellkomplexe sich in einem bestimmten Abschnitt der 
Zellreihe finden, um so 6fter hat sich die Initialzelle in einer bestimmten 
(fiir die Entstehung dieses Abschnittes erforderlichen) Zeitspanne geteilt. 
Daher stehen die Zahl dieser Zellgruppen in den verschiedenen (doch 
gleich langen) Reihen des Meristems und die Teilungsintensität der diese 
Reihen erzeugenden Initialzellen in direktem Verhältnis zueinander. 
Solche Rechnungen zeigen, daß die Teilungsfrequenz der Initialzellen 
in den Reihen verschiedener Teile des Meristems nicht die gleiche ist. 
So beträgt bei Triticum z.B. das Verhältnis zwischen der Teilungs- 
frequenz der Initialzellen in der Dermatogenreihe und jener der großen 
Zellen späterer Gefäße im Plerom etwa 13:9. Also unterscheiden sich die 
Initialzellen der verschiedenen Meristemreihen oft auch durch ihre 
Teilungsintensität. 

4. Ein Vergleich der absoluten Längen von Zellkomplexen einer 
Reihe ergibt nur die absolute Längenzunahme der Zellwände dieser 
Reihe. Will man aber die Veränderung der tatsächlichen Wachstums- 
geschwindigkeit feststellen, so muß man das Längenverhältnis zwischen 
zwei Nachbarkomplexen nehmen, welches dem Anwachsen seiner 
Längeneinheit der Zellwände im Verlauf einer von uns gewählten Zeit- 
einheit entspricht. Vergleicht man mehrere solcher Größenbeziehungen 
von aufeinanderfolgenden Zellenkomplexen, so ergibt sich, daß die 
Wachstumsgeschwindigkeit der Zellen in den Meristemreihen innerhalb 
der Mitosenzon entweder ziemlich konstant bleibt oder langsam gegen 
die Wurzelbasis zu ansteigt. Beim Übergang in die Streckungszone 
steigt die Wachstumsgeschwindigkeit der Zellen stark an. 

5. Da die Größenbeziehungen zwischen den Zellkomplexen auch 
während des Wachsens der Wurzel ungefähr die gleichen bleiben und 
die Längen der Nachbarkomplexe nur wenig verschieden sind, so darf 
man die Vermutung aussprechen, daß die Initialzelle schneller wächst 
als die von ihr abgesonderten Tochterzellen. Andernfalls wäre das 
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Entstehen von Zellkomplexen mit solchen GréBenbeziehungen theoretisch 
kaum zu erklaren. 

6. Aus der gehauen Feststellung der Zellenzahl in älteren Kom- 
plexen, deren Teilungsfähigkeit bereits erloschen ist, ergibt sich, daB 
jede Zelle des Wurzelmeristems vom Augenblick ihrer Entstehung aus 
der Initialzelle bis zum Ubergang in den Ruhezustand nur eine geringe, 
wahrscheinlich manchmal konstante Anzahl von Teilungen durchmacht. 
Diese Zahl beträgt in den großen Zellen der späteren Gefäße im Plerom 
der Gramineen-Wurzel meistens nur zwei, da sie Komplexe von 4 (22) Zellen 
bilden; die Zellen der Dermatogenreihen teilen sich drei oder viermal 
und bilden Gruppen zu 8 (2%) oder 16 (2*) Zellen usw. Wahrscheinlich 
ist bei größeren und dickeren Wurzeln anderer Pflanzen die Teilungs- 
frequenz der Zellen etwas höher, doch dürfte jedenfalls die Zahl der 
aufeinanderfolgenden Teilungen der das primäre Wurzelgewebe bilden- 
den Zellen nur ein ganz beschränkte sein. 

7. Im Meristem der Wurzeln von Pteridophyten bestehen meistens 
die gleichen Beziehungen zwischen den Wachstumsgeschwindigkeiten, 
wie bei den Angiospermen, obwohl die Wurzeln hier aus nur einer Scheitel- 
zelle entstehen. So findet auch in den Zellreihen des Meristems von 
Equisetum-Wurzeln in der Mitosenzone (mit Ausnahme des 1. Segmentes) 
eine allmähliche Wachstumsbeschleunigung der Zellen statt und eine 
größere Beschleunigung in der Streckungszone. Die Wachstumskurven ent- 
sprechen also hier ganz denen der Gramineen, sie steigen nur viel steiler 
an, da die Mistosenzone bedeutend kürzer ist. Die Zahl der aufeinander- 
folgenden Zellteilungen ist auch bei Equisetum-Wurzeln sehr gering, 
im Dermatogen findet man Gruppen von 8 (2°) Zellen, so daß also 
jede erste Zelle des Dermatogens sich nur dreimal teilt. 
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PHOTOTROPISMUS UND CAROTINOIDE. 


Ill. WEITERE UNTERSUCHUNGEN 
AN PILZEN UND HÖHEREN PFLANZEN. 
Von 
Erwin Binninc 
(Kénigsberg i. Pr.). 

Mit 20 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 2. Dezember 1937.) 


1. Die spektrale Empfindlichkeitskurve und ihre Deutung 
bei Pilobolus und Phycomyces. 

Zur Prüfung der Vermutung, daß für die Entstehung der photo- 
tropischen Reizwirkung eine Lichtabsorption im Carotin erforderlich 
ist, hatte ich bei Pilobolus die Absorption einzelner Spektralbezirke 
in der Carotinzone des lebenden Objektes mit der phototropischen Wirk- 
samkeit dieser Spektralbezirke verglichen. Phycomyces scheint für 
eine solche Untersuchung ebenso geeignet zu sein wie Pilobolus, da er 
ebenfalls reich an Carotin ist, und auch hier die Absorption in anderen 
Zellbestandteilen quantitativ zurücktritt. Für dieses Objekt hat auch 
schon CASTLE (3), wie ich in Mitteilung I erwähnte, auf die mögliche Be- 
deutung des Carotins hingewiesen. (Es sei noch ergänzt, daß nach BacH#- 
MANN und vor CASTLE vor allem noch VOERKEL auf die Ähnlichkeit der 
Carotinoidabsorptionskurve mit der Kurve der Lichtreizwirkung hin- 
gewiesen hat.) Nun ist allerdings bei Phycomyces die Membran etwas 
dicker als bei Pilobolus, und sie ist in den tiefer liegenden Teilen so stark 
gefärbt, daß man auch für die hoch liegende wachsende Zone schon 
trotz deren farblosen Aussehens eine gewisse Filterwirkung auf die 
einfallende Strahlung vermuten kann. Ferner ist auch das Carotin 
(jedenfalls bei meinem Versuchsmaterial) nicht so reichlich wie in der 
Reizaufnahmezone von Pilobolus, so daß seine Strahlungsabsorption 
nicht so sehr überwiegt wie bei diesem Pilz. Bei Phycomyces habe ich 
nie so große und reichliche Kristalle erzielen können, wie es bei Pilobolus 
beispielsweise durch einstündige Übertragung in Methyl- oder Äthylalkohol 
möglich ist. — Ich gebe hier noch zwei Abbildungen wieder (Abb. 1 und 2), 
die den Carotinreichtum in der Reizaufnahmezone von Pilobolus gut 
erkennen lassen. Hierzu kann ich nachtragen, daß ZoPF in einer von mir 
zunächst übersehenen Arbeit schon den Farbstoff von Pilobolus spektro- 
skopisch betrachtete und in guter Übereinstimmung mit meinen Angaben 
zwei Absorptionsbänder fand, nämlich (in Petroläther) eines bei 
À 484—469, das zweite von 452—439. — Für Phycomyces hat SCHOPFER 
noch weitere Beweise erbracht, daß es sich um ß-Carotin handelt. Also 
auch hier besteht gute Übereinstimmung. 
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Übrigens scheint mir, daß bei Pilobolus gelegentlich neben £-Carotin noch andere 
Carotinoide auftreten. Zu dieser Vermutung kam ich, weil das Absorptionsverhalten 
der lebenden Trager nicht immer gleichartig war. Das starke Absorptionsband 
im langwelligen Blau bzw. Blaugriin war immer deutlich. Dagegen war das im Blau- 
violett liegende Band oft schwer erkennbar, was sich zum Teil aus der starken 
Absorption des kurzwelligen Lichtes in anderen Zellbestandteilen erklärt. Ein Unter- 
schied im Absorptionsverhalten kann auch dadurch bedingt sein, daß schon im 
lebenden Träger die Auskristallisation 
beginnt. Ferner fand ich aber durch 
Untersuchung eines umfangreichen Ma- 
terials, daß die nach Übertragung der 
Träger in Alkohol auftretenden Kristalle 
selbst bei völlig gleichartiger Durch- 
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Abb. 1. -Abb. 2. 
Abb. 1. Pilobolus Kleinii. Einstündige Einwirkung von 96 %igem Athylalkohol. Zahl- 
reiche Kristalle am Ubergang vom zylindrischen zum blasenférmigen Teil des Trägers. 
Beim Photographieren: ScHoTT-Filter BG 12 (2 mm); Vergr. 140 mal. 


Abb. 2. Wie Abb. 1, jedoch Vergr. 450 mal. 


fiihrung des Versuches verschieden sein kénnen, und zwar waren sie bei den 
Tragern ein und derselben Kultur fast immer gleichartig; die Verschiedenheiten 
bestanden also zwischen den verschiedenen Kulturen. In manchen Fallen traten 
neben dem (auch bei wechselnder Kristallform ziemlich sicher identifizierbaren) 
Carotin (ob immer B-Carotin ?) rein gelbe oder schwach bräunliche, also in der 
Farbe mehr an Xanthophyll erinnernde Blättchen auf. 

Trotz der genannten Unterschiede von Pilobolus und Phycomyces 
glaubte ich, daß sich auch bei diesem Pilz die zweigipflige Emp- 
findlichkeitskurve leicht zeigen lassen müsse. Ich habe daher ent- 
sprechende Versuche an Ph. Blakesleeanus vorgenommen. Zwar lagen 
schon einige übereinstimmende Angaben von WIECHULLA und BUDER 
einerseits, CASTLE (1) andererseits vor; jedoch können sie für unseren 
Zweck nicht genügen. CasTLEs Ergebnis ist in Tabelle 1 zusammen- 
gestellt. 
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Die daraus konstruierbare Empfindlichkeitskurve ist eingipflig; 
da aber die Abstände der gewählten Spektralbereiche ziemlich groß 
sind, wird eine zweigipflige Kurve nicht ausgeschlossen. Das (nach dem 
Verhalten von Pilobolus zu erwartende) Hauptmaximum wurde wohl 
ermittelt, dagegen fehlt eine Prüfung im 








; u. Tabel " 

Bereich des zu erwartenden Minimums, phoile 1 
und der nächste Bereich (477—495 mu) ereich_ phabstipplsche 
liegt (immer nach dem Analogieschluß von din ma Wirksamkeit 
Pilobolus) schon im Übergang vom er 366—376 see 
maximum zum Bereich der Unwirksamkeit. 429-448 1000 

Meine eigenen Versuche mit Phycomyces 477—495 262 
habe ich in ganz der gleichen Weise mit dem Pr r 2 





Kompensationsverfahren durchgeführt wie 

die früher beschriebenen Pilobolus-Versuche. Benutzt wurden Kulturen 
auf Brot mit 20—40 mm hohen Trägern. Die Ermittlung der Kom- 
pensationspunkte war oft noch schwieriger als bei Pilobolus, da (wie 
schon BLAAUW berichtet) erhebliche individuelle Schwankungen vor- 
kommen. Wieder schien unter anderem die unterschiedliche Trägerdicke 
für diese Schwankungen verantwortlich zu sein. Trotzdem war ich 
zunächst überrascht, keine zweigipflige Kurve ermitteln zu können. 
Ich erklärte den Mißerfolg aus der zu großen Breite der benutzten 
Spektralbereiche. Daher habe ich weitere Versuche mit neuen Filter- 
kombinationen vorgenommen, die ich hier nenne. Alle Filter wurden 
in einer Kombination mit 6%iger CuSO,-Lésung (1 em Dicke) benutzt. 
Die Plattendicke ist, wenn nicht anders angegeben, etwa 2 mm. 


Tabelle 2. Filterkombinationen (ScHoTT-Gläser). 





75—80 % der durch- axim 
Kombination (mit CuSO,) gelassenen Energie gehören M in = 
zu (A in ma) 











BG12 (4 mm) + BG6+GG3 .... 430—455 440—445 
BG12 + BG7 + BG6+GG5 .... 450—470 460—465 
Bay AM: rer 465—495 475—480 
OST . „2. rete EEE: 500—540 515—520 


Aber auch bei der Benutzung dieser Filterkombinationen wurden 
die Ergebnisse nicht viel besser (Abb. 3). Dabei war es bemerkens - 
wert, daB sich von zwei unmittelbar nebeneinander stehenden Sporangien- 
trägern, die sich gegenseitig nicht beschatteten und auch von anderen 
nicht beschattet wurden, einer zu 1445, der andere zu 460 oder 
475 kriimmen konnte. 

Einige neue Versuche mit Pilobolus zeigten den richtigen Weg. 
Ich benutzte im Gegensatz zu den früheren Versuchen junge, noch 
keine Endblase besitzende Trager. In diesem Entwicklungszustand 
findet man den Pilz gewöhnlich erst ziemlich spät abends. Jedoch 
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konnte ich diese Schwierigkeit umgehen, wenn die Kulturen abends 
in die Dunkelkammer (20°) gebracht wurden. Nachdem dann am nächsten 
Morgen eine Generation von Trägern voll entwickelt war, hatte die 
nachste schon am Nachmittag eine Héhe von 5—8 mm erreicht. In diesem 
endblasenlosen Zustand verhalt sich Pilo- 
bolus auffälligerweise ahnlich wie Phyco- 
myces. Zwar konnte man (Abb. 3) aus der 
Empfindlichkeitskurve eine Zweigipfligkeit 
herauslesen, jedoch trotz der besseren 
Filterkombination nicht mit so großer 
Sicherheit wie bei den Versuchen mit 
Trägern, die schon eine Endblase unter- 
halb des Sporangiums entwickelt haben. 
3 Um diese Unterschiede zu verstehen, 
müssen wir zunächst darauf hinweisen, 
daß auch bei einer Gleichheit des ab- 
À sorbierenden Carotins und seines lipoiden 
Lésungsmittels bei verschiedenen Objekten 
keine volle Ubereinstimmung der Emp- 
findlichkeitskurven erwartet werden darf. 
as Pe) tee Dieser Hinweis ist um so wichtiger, als 
‘5 man oft zu Unrecht die unterschiedlichen 
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Abb. 3. Phycomyces Blakesleeanus; 
relative phototropische Wirksam- 
keit verschiedener Spektralbe- 
reiche. Ausgezogene Kurve (1) nach 
CASTLE, punktierte Kurve (2)eigene 
Ergebnisse (4 Werte). Die Wirk- 
samkeit von A 440—445 ma wurde 
als 100 bezeichnet. Breite der indi- 
viduellen Sch durch 
Vertikalstriche angegeben. Kräftig 
ausgezogene Kurve (3) für junge 
Träger von Pilobolus Kleinii (noch 
ohne Endblase). Die Meßpunkte 
haben auch für Pilobolus die 4 Ab- 
szissen 440—445, 460—465. 475 bis 
480 und 515—520. Schwankungs- 
breite hiernicht eingezeichnet (ähn- 
lich wie bei Phycomyces). 


Ergebnisse einzelner Autoren als Wider- 
sprüche gedeutet hat. Auch wenn wir von 
den schon genannten Komplikationen 
durch Absorption in anderen Zellbestand- 
teilen absehen, müssen wir beachten, daß 
das Verhältnis der Absorption verschie- 
dener Spektralbereiche aus physikalischen 
Gründen von der Carotinkonzentration 
und der Dicke des Objektes abhängt. 
Um zu zeigen, welchen Einfluß dieser 
Umstand haben kann, betrachten wir die 
Absorption der einzelnen Spektralbereiche 
in einer Lösung von Carotin in Äther. 








Diese Lösung können wir als Ausgangspunkt wählen, weil das Carotin 
in ihr ähnlich absorbiert und vor allem ungefähr die gleiche Lage der 
beiden Hauptmaxima und des Minimums zeigt, wie dann, wenn es 
(etwa bei Pilobolus) in den Lipoidtropfen der lebenden Zelle gelöst ist. 
Die Menge des von der Lösung durchgelassenen Lichtes (I) steht 
bekanntlich mit der des eintretenden (I,) in folgender Beziehung: 
Im. mr’ e@, 
worin c die Konzentration in Mol/Liter, d die Schichtdicke in Zentimetern 
und ¢ der molare Extinktionskoeffizient sind. Die Gültigkeit dieses 
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LAMBERT-BEERschen Gesetzes fiir Carotinlösungen ist mehrfach nach- 
gewiesen worden. Die molaren Extinktionskoeffizienten sind z.B. 
bei RUDOLPH angegeben, vollständiger in den neueren Kurven von 
HEIERLE bzw. SPRECHER VON BERNEGG, HEIERLE und ALMaAsy. Ich 
entnehme daraus (speziell Abb.5 bei SPRECHER von BERNEGG usw.) 
folgende Werte für log e. 

Tabelle 3. 

log e und e für Carotin in Äther 








350 375 400 425 450 470 480 500 | 515 





log & 3,7 | 4,15 | 4,6 4,8 5,05 4,9 | 4,97 | 4,5 | 3,9 
e (abgerundet) | 5000 | 14 000 | 40 000 | 63 000 | 112 000 | 79 000 | 93 000 | 32 000 | 8000 





























Den Wert für À 350 entnehme ich der Arbeit von PUMMERER, REs- 
MANN und REINDEL; da die von ihm angegebenen Werte in den anderen 
Bereichen mit den oben genannten übereinstimmen, ist diese Ergänzung 
zulässig. 

Die Extinktion in einer Lösung bestimmter Konzentration und Schicht- 
dicke ist der molaren Extinktion proportional: 

E=e-c-d. 

Danach sind z. B. die in Abb. 4 wiedergegebenen Absorptionskurven 
möglich, die den in lebenden Zellen möglichen durchaus entsprechen, 
da ja auch hier Carotinkonzentration und Dicke der vom Licht zu 
passierenden Zone stark wechseln. In den abgebildeten Kurven wurde, 
um die Vergleichung zu erleichtern, die Absorption bei A450 immer 
gleich 100 bezeichnet, die Kurven wurden unter der Annahme berechnet, 
daß (wechselnder Konzentration und Schichtdicke entsprechend) die 
absolute Absorption bei A450 5 bzw. 40 bzw. 99,5% des eintretenden 
Lichtes dieses Bereiches beträgt (genauer: daß sich die Extinktionen bei 
dieser Wellenlänge wie 1:10:100 verhalten). 

Die abgebildeten Kurven entsprechen den in den neueren experi- 
mentellen Arbeiten ermittelten spektralen Empfindlichkeitskurven der 
phototropisch reagierenden Pflanzen gut. Ich verweise auf die Befunde 
an Pilobolus und auf die Ergebnisse JoHNSTONs an Avena. Bemerkenswert 
ist höchstens, daß die Absorptionsbänder des in der Zelle lipoid gelösten 
Carotins anscheinend stets 5—10 mu weiter im Kurzwelligen liegen als 
bei der Lösung in Äther. Eigentlich müßten wir bei der Vergleichung 
der Absorptionskurven mit den phototropischen Empfindlichkeitskurven 
noch eine Korrektion vornehmen, da nach dem photochemischen Äqui- 
valentgesetz die Wirkung um so stärker werden dürfte, je mehr wir uns 
dem langwelligen Teil des Spektrums nähern, jedoch kann diese Korrektur 
für unsere Überlegungen praktisch vernachlässigt werden. 

An dieser Stelle sei noch darauf hingewiesen, daß nach unserer 
Theorie auch das kurzwellige Ultraviolett phototropisch wirksam sein 
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muB, da es jedenfalls bis 
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zu À 200 noch vom Carotin absorbiert wird. 


Das trifft auch zu: SONNE untersuchte die phototropische Wirkung 
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bis À 240 mu und fand überall eine 
phototropische Wirkung, die dort stets 
erheblich größer war als bei 546 mu. 





Wenn die Wirksamkeit des Ultraviolett 
relativ gering ist im Vergleich mit der 
Absorption dieser Strahlung durch das 
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Carotin, so besteht darin für unsere An- 
nahme keine Schwierigkeit, weil die 
ultraviolette Strahlung sehr stark von 
den verschiedensten Zellbestandteilen, 
nach METZNER z. B. schon sehr erheblich 
vom Zellsaft der Epidermis, absorbiert 


wore 
---* 

















1 wird und das Carotin demgemäß nur 
wenig absorbieren kann. So wird wohl 
auch das theoretisch mögliche Maximum 





2 5 FO mp bei À 260 mu praktisch unauffindbar sein. 


Beim genauen Studium der Versuchs- 


Abb. 4. Absorption in einer ätheri- NEs = . . 
an bei verschiede. Protokolle Sonnes fällt es allerdings 


ner Schichtdicke (bzw. verschiedener auf, daß 253 mu doch wohl eine merk- 


C tion). Absolute A 
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cote DIE 1208 ak tiie die nee lich starkere phototropische Wirksamkeit 
Kurve 5%, für die mittlere 40%, entfaltet als 265 mu, während 240 mr 


für die äußere 99,5 %. 


mit das in diesem Bereich 


viel schwächer wirkt. Vielleicht ist hier- 
theoretisch mögliche Maximum angedeutet. 


Die in Abb. 4 wiedergegebenen Kurven ermöglichen uns aber noch 
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Abb. 5. Zeigt, wieviel Prozente 
(Ordinate) des in die dem Licht 
zugewandte Seite eingestrahlten 
Betrages bei einem zylindrischen 
Sporangientriger in die vom 
Licht abgewandte Seite gelangen, 
wenn die dem Licht zugewandte 
Seite bei 450my 5% (obere Kurve) 
bzw. 23% (untere Kurve) absor- 
biert. Reflexion nicht 
berücksichtigt. 


kein volles Verständnis der Phycomyces- 
Versuche: denn mit einer so starken Ab- 
sorption wie sie in der obersten Kurve an- 
genommen wurde, dürfen wir auf keinen 
Fall rechnen; die vom Licht getroffene 
Seite würde dann schon einen so großen 
Anteil der Strahlung absorbieren, daß die 
Rückseite trotz des (infolge der Brechung) 
größeren Absorptionsweges weniger absor- 
biert als die Vorderseite; die Krümmung 
müßte dann negativ und nicht positiv sein. 
(CASTLE hat gezeigt, daß der auf Wachstums- 
beschleunigung der vom Licht abgewand- 
ten Seite beruhende positive Phototropismus 
möglich wird, weil die gebrochenen Strahlen 


in der vom Licht abgewandten Seite einen größeren Weg zurücklegen 
als in der vom Licht getroffenen Seite; die Strahlung kann daher, wenn 
die Absorption in der Lichtseite absolut nicht sehr stark ist, auf der 
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Riickseite stärker absorbiert werden. Der Unterschied der Absorptions- 
wege kann mehr als 25% betragen). 

Die Beachtung eines weiteren Umstandes ist wichtig. Bei Phycomyces 
(und ebenso im noch jungen Trager von Pilobolus) kommt es darauf an, 
daB die vom Licht abgewandte Seite Licht absorbiert. Nun ist aber das 
Licht, das diese Riickseite empfängt, bereits von der Vorderseite filtriert 
worden. Es enthält also von den Spektralbereichen, die stark absorbiert 
werden (und phototropisch besonders wirksam sind!) weniger als von 
den Bereichen, die schwach absorbiert werden. Abb. 5 zeigt (wieder 
berechnet auf Grund der Extinktionskoeffi- 
zienten von Carotin in Äther), wie das in 2 
die vom Licht abgewandte Hälfte des 
Trägers eintretende Licht verschiedener à 
Wellenlänge beispielsweise unterschiedlich § 7 
geschwächt sein kann. Endlich ist aber 
noch zu berücksichtigen, daß es für die 
phototropische Wirkung auf den Absorp- 





























tionsüberschuß der Rückseite ankommt. 
Dieser Absorptionsüberschuß ist natürlich 
um so kleiner, je stärker der betreffende 
Spektralbereich von der Vorderflanke 
absorbiert wird; d. h. die Unterschiede 
in der Wirkung verschiedener Spektral- 
bereiche müssen sich teilweise ausgleichen. 
Berechnen wir nun die Absorptionsunter- 
schiede verschiedener Spektralbereiche für 
drei verschiedene absolute Absorptionen 


Wellenlänge 
Abb.6. Ausgezogene Kurve: 
sorption in der dem Licht zuge- 
wandten Seite, gestrichelte Kurve: 
Absorption in der lichtabgewand- 
ten Seite. Die dem Licht zuge- 
wandte Seite absorbiert bei A 450 ma 


Ab- 


23 % (oberes Kurvenpaar) bzw. 
12% (mittleres Kurvenpaar) bzw. 
5% (unteres Kurvenpaar). Wo die 
gestrichelte Kurve über der zuge- 
hörigen ausgezogenen liegt, besteht 
also ein Absorptionsüberschuß zu- 
gunsten der vom Licht 
abgewandten Seite. 


(verschiedene Trägerdicke bzw. Carotin- 

konzentration), so erhalten wir die Kurven der Abb. 6. Dabei ist zur Be- 
rechnung der Absorption in der hinteren Hälfte erstens berücksichtigt, 
daß die einzelnen Spektralbereiche in der Vorderhälfte verschieden stark 
geschwächt werden, und zweitens, daß der Absorptionsweg in der abge- 
wandten Seite größer ist [ich rechnete mit einem 25% größeren Weg, vgl. 
CASTLE (2)]. Unter Anwendung des LAMBERT-BEERschen Gesetzes sind 
diese Rechnungen im Prinzip einfach durchführbar. (Da es hier nur auf 
das Grundsätzliche ankommt, habe ich stets mit abgerundeten Werten 
gerechnet.) Wir können aus Abb. 6 folgendes entnehmen: Ist im Träger 
so viel Carotin enthalten (bzw. ist er so dick), daß die Vorderseite bei 
À 450 mu 5% oder auch 12% absorbiert (und von den anderen Spektral- 
bereichen den niedrigeren Extinktionskoeffizienten entsprechend weniger), 
so ist die Absorption in der abgewandten Seite auf jeden Fall größer 
als in der Lichtseite. Der positive Phototropismus kann zustande kommen. 
Würde dagegen soviel Carotin vorhanden sein (bzw. der Träger so dick 
sein), daß die Vorderseite bei À 450 mu beispielsweise 23% der cuitretenden 
40 


Planta Bd. 27. 
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Strahlung absorbiert (und von den anderen Bereichen entsprechend weni- 
ger), so ist fiir À 450 die Absorption der Vorderseite gréBer geworden 
als die der Hinterseite. Nur die Bereiche 425 und 475 mu kénnten noch 
eine positive phototropische Kriimmung hervorrufen. Wiirde als Reiz 
ein energiegleiches weiBes Licht benutzt werden, so kénnte sich der 
© Träger noch schwach positiv krümmen, 
% da die Absorption auf der Rückseite im 
ganzen noch überwiegt. Da aber bei 
450 mu keine negativen Krümmungen 
auftreten, müssen wir annehmen, daß 
die Absorption in der dem Licht zuge- 
wandten Seite des Trägers stets kleiner 
als der willkürlich herausgegriffene Wert 
23% ist. [CASTLE (2) hat, ohne Rücksicht 
auf die Lichtqualität, den zur Ermög- 
lichung positiv phototropischer Krüm- 
mungen nicht zu überschreitenden Grenz- 
wert der Absorption in der dem Licht 
zugewandten Seite ausgerechnet.] 

Die phototropische Wirksamkeit steigt 
natürlich mit dem Absorptionsüberschuß 
der vom Licht abgewandten Seite. So 








à 











& 


relative phototropische Wirksamkeit 

















À _— 


25 00 #50 
Wellenlänge 





ied 
SOOM, 


Abb. 7. Theoretische spektrale photo- 
tropische Empfindlichkeitskurve fiir 
Trager von Phycomyces oder fiir bla- 
senlose Träger von Pilobolus. Errech- 
net auf Grund der Unterschiede in 
denAbsorptionsüberschü der vom 
Licht abgewandten Seite für ver- 
schiedene Spektralbereiche und für 
die (ungefähr der Wirk!ichkeit ent- 
sprechende) Annahme, daß die dem 
Licht zugewandte Seite bei 2 450 mu 
etwa 10 % des dort eintretenden Lich- 
tes absorbiert. Die Kurve ist schema- 
tisch; sie soll nur die Eingipfeligkeit 
und die Verbreiterung des Maximums 
in der Richtung zum Langwelligen 
zeigen. 





ergibt sich z. B. die in Abb. 7 dargestellte 
Empfindlichkeitskurve. Sie kann nur als 
Schema aufgefaßt werden, da außer 
der Absorptionsdifferenz auch deren Ver- 
hältnis zur absoluten Absorption wichtig 
ist. Bei solchen Objekten wie den Trä- 
gern von Phycomyces und den jungen 
Trägern von Pilobolus dürfen wir also 
eine zweigipflige Empfindlichkeitskurve 
nicht erwarten. Die Größe der Absorp- 
tion im Träger ist wohl immer ungefähr 
so, daß das ursprüngliche Minimum bei 





460 zu einem Maximum wird oder zum mindesten doch mit den Bereichen 
445 und 480 zu einem Maximum verschmilzt. Außerdem muß natürlich 
auch die Wirksamkeit der in der Vorderseite schwach absorbierten 
ultravioletten und violetten Strahlen steigen; auch das steht mit den 
an Phycomyces gefundenen Versuchsergebnissen in Einklang. 
Natürlich dürfen wir nicht übersehen, daß die Verhältnisse im 
lebenden Objekt noch verwickelter liegen als es hier angenommen wurde; 
aber grundsätzlich kann das an unseren Überlegungen nichts ändern. 
Daß sich die fertig entwickelten Träger von Pilobolus anders ver- 
halten als die jungen oder als Phycomyces, ist verständlich. Bei Pilobolus 








Phototropismus und Carotinoide. III. 591 


wird das Licht in erster Linie durch die subsporangiale Blase auf- 
genommen, die es zur lichtempfindlichen Zone bringt. Beim Passieren 
der Blase ist der Verlust durch Absorption nur gering, und selbst dieser 
geringe Absorptionsverlust ist für alle Spektralbereiche ungefähr gleich; 
denn in dem sehr diinnwandigen Plasmaschlauch der Blase sind ja nur 
dicht unterhalb des Sporangiums nennenswerte Mengen von Carotin 
enthalten. Das Licht scheint auch dann, wenn es senkrecht zur Langs- 
achse des Trägers einfällt, nicht in erheblichem Maße direkt durch 
die Wandung in die Perzeptionszone eindringen zu können, offenbar 
darum nicht, weil hier die Tropfenausscheidung besonders stark ist 
und die Zerstreuung des Lichtes dadurch zu groß wird. Jedoch wäre 
es sicher noch besser gewesen, die Pilobolus-Versuche nicht (wie ich es tat) 
mit achsensenkrechter Beleuchtung durchzuführen, sondern schräg von 
oben zu beleuchten. Wahrscheinlich wären die individuellen Schwan- 
kungen dann geringer gewesen. Allerdings dürfte der Erfolg wieder 
schlechter werden, wenn die Lichtrichtung einen zu kleinen Winkel 
mit der Längsachse bildet; denn dann wird das Licht auf die Haupt- 
masse des Carotins gebrochen, die absolute Absorption würde sich also 
erhöhen, die Absorptionsunterschiede vermindern. — Ebenso kann es 
für das Ergebnis eines Versuches wichtig sein, ob sich das Carotin schon 
zu einem dichten Ring zusammengezogen hat oder noch eine größere 
Zone ausfüllt. Will man also eine spektrale Empfindlichkeitskurve 
aufstellen, so muß für völlige Gleichmäßigkeit des Versuchsmateriales 
und der Beleuchtungsart gesorgt werden. Und die gefundene Kurve 
gilt dann nur für diese Bedingungen. 

Einer Erwähnung bedarf noch die von Parr und mir (1) gefundene 
(geringe!) Wirksamkeit roten Lichtes bis zu Wellenlängen über 650 mu 
(unter 690) bei Pilobolus. Das fällt auf, weil Avena nach den überein- 
stimmenden Angaben mehrerer Autoren und nach eigenen Beobachtungen 
für Wellenlängen über 570 mu unempfindlich ist. Entweder liegt das 
Carotin bei Pilobolus zum Teil in einer physikalischen Form vor, die 
eine schwache Absorption roten Lichtes ermöglicht; oder die Reaktion 
kann in unbedeutendem Maße auch durch Strahlungsabsorption in 
anderen Zellbestandteilen eingeleitet werden. 


2. Die spektrale Empfindlichkeitskurve chlorophylihaltiger Pflanzen. 
Meine Angabe, daß sich in der Avena-Koleoptile, und zwar nur 
in der Spitze, bei der Einwirkung von Licht Chlorophyll bildet, wird 
durch eine kürzlich erschienene Arbeit CLARKs bestätigt; CLARK fand in 
den Spitzenteilen 0,00086 mg Chlorophyll je Gramm Frischgewicht, 
während in der Basis bei einer Grenze der Bestimmungsmöglichkeit 
von 0,00001 mg überhaupt kein Chlorophyll nachweisbar war. 


Zur Frage des Carotinoidvorkommens in der etiolierten Koleoptile trage ich 
noch nach, daß BRUNNER einen xanthophyllartigen Farbstoff fand und dazu 
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bemerkt, „ob das Licht, das von dem Xanthophyll absorbiert wird, für die photo- 
tropische Wirkung verloren geht oder gerade über das Xanthophyll aktiviert wird, 
ist noch nicht bekannt“. 

Ich habe die Carotinverteilung in Koleoptilen, die zuvor beleuchtet 
worden waren, noch genauer untersucht (in völlig dunkel gehaltenen 
Koleoptilen ist der Carotingehalt leider so gering, daß die Verteilung mit 
einfachen Methoden nicht exakt bestimmbar ist). Die bei 25° gezogenen 
Avena-Koleoptilen wurden, wenn sie eine Höhe von 20—25 mm erreicht 
hatten, aufrecht stehend auf dem Klinostaten rotiert und von der Seite 
mit blauem Licht (BG 12 3 mm + 2% CuSO, 30 mm) bestrahlt. Als 
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Abb. 8. Carotinverteilung in blaubestrahlten Avena-Koleoptilen. Bestrahlungsart s. Text. 

Bestrahlungsdauer 2 Stunden (Kurve 1), bzw. 6 Stunden (Kurve 2). Die Zahl der Kristalle 

wurde für 0,2 mm hohe Zonen bestimmt. Kurve 3: Phototropische Empfindlichkeit einzelner 
(0,1 mm hoher) Zonen nach den Befunden LANGEs. 


Lichtquelle diente eine 75-Watt-Birne (220 Volt) in 50 em Entfernung. 
Nach Beendigung der Bestrahlung wurden die Pflanzen wieder dunkel 
gestellt und am nächsten Tag in alkoholische Kalilauge (nach Mozisca) 
gelegt. Am darauffolgenden Tag wurde die Zahl der Carotinkristalle 
in den einzelnen Zonen der Koleoptile gezählt; das ist bei Untersuchung 
in Glycerin und Beobachtung mit blauem Mikrosopierlicht leicht durch- 
führbar. Zwei Beispiele gebe ich in Abb. 8 wieder. Die größte Carotin- 
dichte besteht also in etwa 0,3—0,6 mm Spitzenentfernung. Allem An- 
schein nach gleichen sich die Unterschiede mit zunehmender Beleuch- 
tungsdauer etwas aus. Wird die Bestrahlung von der Keimung an jeden 
Tag wiederholt, so kann man sogar noch in 4—5 mm Spitzenentfernung 
Spuren von Carotin antreffen; aber auch dann noch zeichnet sich die 
oberste Zone durch ihren besonders hohen Gehalt aus. In Abb. 8 habe 
ich auch die phototropische Empfindlichkeit einzelner Zonen eingetragen; 
das sind die reziproken Werte der von LANGE angegebenen Energie- 
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schwellen (die von LANGE noch vorgenommene Korrektur durch Beriick- 
sichtigung der bestrahlten Koleoptilflachenprojektion habe ich fort- 
gelassen, da es, wie schon früher erwähnt, für den Phototropismus nur 
auf die Einstrahlung in den sich nach oben nicht verschmälernden carotin- 
haltigen Streifen ankommen kann). Die Kurven zeigen eine beachtliche 
Ahnlichkeit, die anscheirend um so grôBer ist, je weniger ausgedehnt die 
vorhergehende Bestrahlung war. — Wegen der Wichtigkeit dieses Ob- 
jekts gebe ich hier auch noch eine Mikroaufnahme von der carotinreichsten 
Zone der Koleoptile wieder (Abb. 9). 

Da chlorophyllhaltige Dikotylenkeim- 
linge nach ATKINS auch (allerdings recht 
schwach) auf rotes Licht reagieren, sollte 
man ein solches Verhalten ebenfalls fiir 
die ergriinte Avena-Koleoptile erwarten. 
Bisher sind jedoch an Avena-Koleoptilen 
nie phototropische Krümmungen im lang- 
welligen Licht gefunden worden, obwohl 
sich doch auch in den etiolierten Koleo- 
ptilen nach langer Bestrahlung Chloro- 
phyll bilden muB und sie dann für das 
rote Licht empfindlich werden miiBten. 
Ich kann dieses negative Ergebnis durch- 2 
aus bestätigen; denn das vom ScHOoTT- ois Be 
Filter RG 2 hindurchgelassene Licht — 

(A > 600) bedingte in meinen Versuchen Abb.9. Carotinkristalle in der 0,5 mm 
nie eine phototropische Krümmung. Pas unterhalb der Spitze liegenden Zone 
à . a me einer Avena-Koleoptile nach Behand- 
änderte sich auch nicht, wenn ergrünte jung mit alkoholischer Kalilauge. Die 
Koleoptilen benutzt wurden; allerdings Koleoptile ist 3 Tage hindurch täglich 
! 2 + dé 4 Stunden mit der im Text ange- 
habe ich dann in einigen Fällen schwache  gebenen Intensität bestrahlt worden. 
Krümmungen in direktem, durch RG 2 vn, set Vu”: à Hub 
filtrierten Sonnenlicht beobachtet, die 
vielleicht nicht zufällig waren. Ergrünte Triticum-Koleoptilen reagierten 
auf rotes Licht etwas deutlicher aber auch sehr schwach. Für die 
ergrünten Koleoptilen von Zea Mays gibt Arkıns die Wirksamkeit 
roten Lichtes an. 

Aus diesen Tatsachen geht hervor, daß eine Strahlungsabsorption 
im Chlorophyll nur in unbedeutendem Maße phototropische Wirkung 
haben kann; denn auch bei den Versuchen mit grünen Dikotylenkeim- 
lingen ist ja noch zu beachten, daß die Absorption im Chlorophyll quan- 
titativ viel stärker ist als die Absorption im Carotin; wenn die Absorption 
im Carotin trotzdem viel wirkungsvoller ist, so zeigt das, wie sehr es 
für die Reizwirkung in den Vordergrund tritt. Die vom Chlorophyll 
absorbierte Energie entfaltet höchstens einige Prozent der Wirksamkeit 
der vom Carotin absorbierten Energie. 
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Wenn die Strahlungsabsorption im Chlorophyl! nur unwesentlich 
an der Hervorrufung phototropischer Erregungsvorgänge beteiligt ist, 
so muB durch die Anwesenheit von Chlorophyll die phototropische 
Wirksamkeit der Strahlen, die auch das Chlorophyll absorbiert, sogar 
vermindert werden, da dann ja auf Grund der Gesetze der Licht- 
absorption das Carotin von diesen Spektralbereichen einen geringeren 
Teil absorbiert als beim Fehlen von Chlorophyll. (Über die Gültigkeit 
des LAMBERT-BEERschen Gesetzes in Gemischen der gelben und grünen 
Blattfarbstoffe vgl. SPRECHER v. BERNEGG usw.) So muß speziell die 
Wirksamkeit des Bereiches von etwa 400 
AÂ bis 450 mu herabgesetzt werden, da hier 
i 











" beide Chlorophyllarten stark absorbieren. 
Von da an nimmt die Chlorophyllabsorp- 
tion stark ab, während das Carotin ja im 
Bereich zwischen 450 und 500 noch ein 
zweites Maximum erreicht. Dieses zweite 
j Maximum muß also für den Phototropis- 

H mus grüner Pflanzen wichtiger werden als 
H / das erste. Abb. 10, in der die Logarithmen 
H / der Extinktionskoeffizienten von Chloro- 
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ÿ Va / phylla und b sowie Carotin wiedergegeben 
“eed AL sind, läßt diesen Zusammenhang gut er- 
550 m %0n kennen. Wir sehen, daß vom zweiten (mehr 
vr im Langwelligen liegenden) Maximum des 


Abb. 10. Extinktionskurven von Ca- 4 * ‘ 
rotin (ausgezogene Kurve), Chloro- Carotins hôchstens der zum Kurzwelligen 
piel a (gestrichelte Kurve) und führende Ast vom Chlorophyll, und zwar 


Chlorophyll b (punktierte Kurve); 
alle in Âther gelôst. Nach SPrecuer vom Chlorophyll b beeinträchtigt werden 

PES NT. kann. Da aber Chlorophyll b in geringerer 
Menge vorhanden ist als Chlorophyll a, muB auf jeden Fall das lang- 


wellige Blau bzw. Blaugriin beim Phototropismus wirksamer sein als 

















Tabelle 4. Absorptionskoeffizienten der gelben Farbstoffe. 
(Nach WARBURG und NEGELEIN.) 











Wellenlänge Absorptionskoeffizienten = in % (Bruchteil der im Ge- 
my Gemisch griiner und N misch von den gelben Farb- 
gelber Farbstoffe («,) unibe Beutstette (m) stoffen absorbierten Strahlung) 
480 1,06 0,472 45 
468 1,48 : 0,609 47 
436 2,73 0,840 31 
405 1,94 0,550 28 











das Blauviolett. Um zu zeigen, welchen EinfluB die Chlorophyligegen- 
wart auf die Absorption seitens des Carotins bei den in der Zelle gegebenen 
Mengenverhiltnisse griiner und gelber Farbstoffe haben kann, verweise 
ich hier auf die Berechnung von WARBURG und NEGELEIN, die die Absorp- 








Phototropismus und Carotinoide. III. 595 


tionskoeffizienten der gelben Farbstoffe von Chlorella in methylalko- 
holischer Lösung mit den Absorptionskoeffizienten der gelben Farbstoffe 
im Gemisch verglichen haben. Die Berechnung ist zwar, ebenso wie 
unsere vorhergehende Betrachtung iiber die Unterschiede der Absorp- 
tionskurve von Chlorophyll und Carotin auf die Absorptionsverhältnisse 
in der lebenden Zelle nicht exakt übertragbar, 





sie zeigt aber auf jeden Fall das, worauf es uns % f 
hier ankommt (Tabelle 4). # ) 





Wir sehen, wie stark sich das Maximum der 
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Strahlungsabsorption in den gelben Farbstoffen 
von 436 zu 468—480 verschiebt. Man kann 
danach fiir griine Pflanzen eine spektrale Emp- 
findlichkeitskurve erwarten, wie sie in Abb. 11 
(schematisch) dargestellt ist. Unsere SchluB- 
folgerung wird durch die (von ihrem Autor 
nicht entsprechend ausgewerteten) Versuchs- 
ergebnisse ATKINS’ ausgezeicunet bestätigt. AT- 
Kins verglich die spektrale Empfindlichkeits- 

kurve von grünen Lepidium-Keimpflanzen mit 5 
der chlorophyllfreier Avena - Koleoptilen. Die \ 
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relative phototropische Wirksamkeit 

















Tabelle 5 zeigt die Ubereinstimmung seiner 4! à 
‘ #00 #50 SOO mL 
Befunde mit unserer Erwartung. Wellenlänge 
Um dieses nicht unwichtige Ergebnis an Abb. 11. 


Theoretische Empfindlich- 
keitskurve für chlorophyll- 
haltige Pflanzen (schema- 
tisch; ausgezogene Kurve) 
verglichen mit der Kurve 
fürchlorophylifreiePflanzen 
(punktiert). 


eigenen Versuchen zu prüfen, habe ich die 
Wirksamkeit von À 445 und 460 mu an Keim- 
pflanzen von Sinapis alba und an etiolierten 
Avena-Koleoptilen miteinander verglichen. Die 
Pflanzen wurden so zwischen beide Lichtquellen 
gestellt, daß die Bestrahlung von beiden Seiten her energiegleich war. 
Die absolute Strahlungsintensität wurde von Versuch zu Versuch variiert. 
Tatsächlich krümmten sich jetzt in Übereinstimmung mit den Angaben 


Tabelle 5. Spektrale Empfindlichkeit von Avena (chlorophyllfrei) und 


Lepidium (grün) nach Arkıns. 























A, mu Lepidium Avena À, mu Lepidium Avena 
422 92,4 95,8 464 100 88,4 
448 98,7 100 486 75 44.4 


ATKıns’ die Avena-Koleoptilen ausnahmslos zu 445, die Sinapis-Keimlinge 
zu 460. 

Auch die Beobachtung VOERKELs, daß bei der Phototaxis der Funaria- 
Chloroplasten der (zugunsten des Blaus bestehende) Wirkungsunter- 
schied von Blaugriin und Blau geringer ist als beim Phototropismus der 
Avena-Koleoptile, findet so ihre einfache Erklarung, wobei aber auBerdem 
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(wie VOERKEL meint) die Unterschiede in der Konzentration der gelben 
Farbstoffe mitverantwortlich sein können. 

Ungeklärt bleibt noch die Rolle des Xanthophylls. Wir wissen nicht, 
ob es ebenso wie das Carotin an der phototropischen Reizaufnahme 
beteiligt sein kann. Da sich die Absorptionskurven von Carotin und 
Xanthophyll viel weniger unterscheiden als die Blauabsorptionen von 
Chlorophyll und Carotin, kann das Xanthophyll durch seine Gegenwart 
weder dann, wenn es wirksam ist, noch wenn es unwirksam ist, die spek- 
trale phototropische Empfindlichkeitskurve tiefgreifend beeinflussen. 
Die Frage nach der Xanthophyllbeteiligung muß also mit anderen Me- 
thoden untersucht werden. 


3. Die Bedeutung von Carotin und Chlorophyll bei der Reizaufnahme. 


Zur Erklärung der Rolle des Carotins hatte ich schon auf seine 
Fluoreszenz hingewiesen. Diese Fluoreszenz ist, nachdem sie zunächst 
übersehen wurde, von mehreren Autoren beobachtet worden, so von 
Kven u. PÜRINGER und von KUHN, GyOrGY und WAGNER-JAUREGG. 
Nach meinen eigenen Beobachtungen ist die Fluoreszenz bei Bestrahlung 
mit langwelligem Ultraviolett (Scuorr-Filter UG 1) und auch im Violett 
(ScHort-Filter UG 3) leicht feststellbar. Geeignet ist z. B. ß-Carotin 
aus Möhren (Daucus) in Benzol. Nach spektroskopischer Betrachtung 
gehört das Fluoreszenzlicht etwa dem Bereich 500—550 my an; durch 
die Filter BG3 (durchlässig für À € 500) und OG3 (durchlässig für 
A > 570) geht das Fluoreszenzlicht nicht in nennenswerten Mengen 
hindurch. Im Pilobolus-Sporangienträger ist das Carotin (jedenfalls 
in den auf einer Kultur zuerst auftretenden Trägern) so reichlich, daß das 
Fluoreszieren auch am lebenden Objekt fluoreszenzmikroskopisch fest- 
gestellt werden kann. 

Schon früher (Mitteilung I) erwähnte ich, daß Carotin nach KvEn 
und PüÜRINGER photodynamisch wirksam werden kann, und zwar bei 
Bestrahlung mit ultraviolettem oder kurzwelligem blauen Licht. Die 
Möglichkeit der Ausnutzung dieser Eigenschaft des Carotins bei der 
phototropischen Erregung wird durch die schon 1892 von CORRENS 
mitgeteilten Versuche recht nahegelegt: Für den Phototropismus ist 
eine höhere Sauerstoffkonzentration erforderlich als für den Geotropismus. 
KENKEL konnte dieses interessante Ergebnis bestätigen und ergänzen. 

Man könnte nun zunächst versuchen, eine auf der photodynamischen 
Wirksamkeit des Carotins aufbauende Theorie des Phototropismus mit 
der Rolle des Auxins bei der Krümmung in Zusammenhang zu bringen. 
Dabei ist ein Hinweis auf die Beobachtung Köcıs interessant, daß 
Auxin-a-lacton lichtempfindlich ist, „und zwar geht hierbei die phy- 
siologische Wirksamkeit in sehr kurzer Zeit verloren. Es scheint, daß bei 
dieser Photoinaktivierung Sensibilisatoren eine Rolle spielen“. Köcı 
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meint, die Lichtwachstumsreaktion kénne durch eine solche Bildung 
von Lumi-auxin-a-lacton erklärt werden, und auch für die Erklarung 
des Phototropismus sei diese Erklarung wichtig. Dieser Hinweis, speziell 
die vermutete Rolle von Sensibilisatoren, ist um so bemerkenswerter, 
als neuerdings Angaben iiber die Inaktivierung des Auxins innerhalb 
der Pflanze durch Beleuchtung vorliegen (VAN OVERBEEK). Vor allem 
interessiert uns hier auch der Befund Skoogs, daß das Wuchshormon 
in Lésungen durch Licht in der Gegenwart von Eosin zerstért wird. 

Nach der Beobachtung Skoogs kann man erwarten, daß auch andere 
fluoreszierende Stoffe Auxin photodynamisch zu zerstéren vermôgen, 
zumal METZNER (2) mit solchen Stoffen bei Pflanzen einen Phototropismus 
induzieren konnte. Leider konnte ich diese Frage noch nicht ganz ein- 
deutig klären, vor allem darum nicht, weil mir kein reines Auxin zur 
Verfügung stand (für Heteroauxin ist die photodynamische Zerstörung 
nicht zu erwarten), und daher die Möglichkeit bestehen blieb, daß andere 
wachstumsfördernde Begleitstoffe zerstört werden. Ich glaube aber 
doch, die photodynamische Zerstörbarkeit des Auxins durch Carotin 
(aus Möhren) schon in meinen bisherigen Versuchen gefunden zu haben. 
Mit Chlorophyll ist eine solche Wirkung leicht feststellbar. Jedoch ist 
hiermit nach den genannten Versuchen Skoogs grundsätzlich nichts 
Neues ausgesprochen. Die Möglichkeit einer Photooxydation bei der 
Gegenwart von Sensibilisatoren steht fest. 

Diese Reaktion kann uns den Phototropismus aber nur zum geringen 
Teil erklären. Einerseits, weil die Krümmung schon bei höheren Pflanzen 
nur zum Teil durch eine Auxininaktivierung entsteht, und vor allem, 
weil diese Erklärung für die Pilze ganz versagt. — Daß der Phototropismus 
bei schwacher Reizung nicht durch einfache Photooxydation des Auxins 
entstehen kann, läßt sich rechnerisch leicht zeigen. Avena-Koleoptilen 
reagieren in blauem Licht noch dann, wenn mit ungefähr 0,2 erg/qem/sec 
eine Sekunde bestrahlt wird. Da einer Fläche von 0,3 qmm der bei 
weitem überwiegende Anteil an der wirksamen Reizaufnahme zukommt, 
genügt zur Auslösung einer Krümmung die Einstrahlung von 1 - 10"? erg 
in die Koleoptilspitze. Von diesem eingetrahlten Betrag wird aber nur 
ein Bruchteil in der Spitze absorbiert, der Rest reflektiert oder hindurch- 
gelassen. Von dieser absorbierten Energie entfällt wieder nur ein Bruch- 
teil auf das Carotin; der Rest wird in den Zellwänden, dem Plasma und 
Zellsaft, absorbiert. Von der minimal in die Spitze einzustrahlenden 
Energie könnten höchstens einige 10? erg im Carotin der Spitze absorbiert 
werden. Die Größe eines Quants läßt sich aus physikalischen Gleichungen 
errechnen; sie beträgt für Blau etwa 4 - 10-12 erg; d. h. es werden bei der 
Schwellenreizung jedenfalls weniger als 10° Quanten im Carotin absor- 
biert. Nun besteht aber in der Spitze nur ein sehr geringer Lichtabfall, 
so daß der wirksame Absorptionsüberschuß der dem Licht zugewandten 
Seite kaum mehr als 10% Quanten betragen dürfte. 
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Berücksichtigt man nun, daB zu einer sichtbaren Kriimmung der 
Koleoptile eine einseitige Abnahme der Auxinmenge um 10-!*—10-!* Mol 
notwendig ist, und daß in einem Mol 6 - 10% Moleküle enthalten sind, so 
ergibt sich, daB zur Erzielung einer sichtbaren Kriimmung die Inak- 
tivierung von rund 10!° Molekülen notwendig ist. Also erst auf 10* zu 
inaktivierende Auxinmolekiile entfallt ein phototropisch wirksam absor- 
biertes Quant. Darum verstehen wir ohne weiteres die experimentell 
schon festgestellte Tatsache, daB eine phototropische Kriimmung durch 
Auxininaktivierung erst bei starker Reizung möglich ist. Dort, wo eine 
Auxininaktivierung experimentell gefunden wurde, läßt sie sich aber 
auch aus der stärkeren und länger dauernden Bestrahlung als Photo- 
oxydation erklären. Aus Versuchen VAN OVERBEEKs ersehe ich z. B., 
daß bei einer Bestrahlung mit 200 erg/qem/sec während 110 Min. eine 
ansehnliche Auxininaktivierung, die die Krümmung eines Koleoptil- 
stumpfes um etwa 5° beeinflußte, erfolgt ist. Hierbei können, ganz roh 
gerechnet, auf ein inaktiviertes Auxinmolekül etwa 100 im Carotin 
absorbierte Quanten kommen. 

Es ist in diesem Zusammenhang nicht uninteressant, daß auch bei 
Phycomyces eine überaus geringe Zahl absorbierter Quanten photo- 
tropisch wirksam ist. CASTLE (3) hat schon für die Lichtwachstums- 
reaktion dieses Pilzes berechnet, daß (unter der Annahme einer licht- 
empfindlichen Zone des Trägers von 0,01 em Durchmesser und 0,15 cm 
Höhe, sowie einer Absorption von 10%) die Absorption von 1,9 - 10-7 erg 
zur sichtbaren Reaktion ausreicht. Dabei ist mit einer Reizschwelle von 
0,01 MK weißen Lichtes gerechnet. Nach OEHLKERs Angaben ist die 
Schwelle für die phototropische Reaktion noch niedriger, also genügen 
etwa 1-10-’erg zur Schwellenreizung. Dabei kann aber der Absorp- 
tionsüberschuß der vom Licht abgewandten Seite nur ungefähr 10-$ erg 
erreichen. Der zur phototropischen Krümmung ausreichende Absorp- 
tionsüberschuß kann also nur einige 10% Quanten betragen, und auch 
unter der Annahme extrem starker Absorption niemals 10* Quanten 
erreichen. 

Um die Bedeutung dieser Zahlen richtig zu verstehen, sei erwähnt, daß in der 
Trockensubstanz einer 0,1 mm hohen Koleoptilspitze oder einer lichtempfindlichen 
Zone von Phycomyces schätzungsweise 10! Atome vorhanden sind. Die Zahl der 
mindestens zu absorbierenden Quanten verhält sich also zur Zahl der vorhandenen 
Atome etwa wie 1:10 Milliarden oder 1:1 Billion. 

Wie sollen wir nun die Rolle des Carotins in den Fällen verstehen, 
in denen die Photooxydation von Auxin nicht in Frage kommt? An- 
scheinend kommt auch in diesen anderen Fällen dem Carotin eine sensibili- 
sierende Wirkung zu. Denn daß es nicht auf die spezifische chemische 
Struktur des Carotins ankommt, zeigt sich schon an der Möglichkeit 
phototropischer Krümmungen infolge der im Chlorophyll absorbierten 
Strahlung. Die Ersetzbarkeit des Carotins durch Chlorophyll ergibt 
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sich aus der von ATKINs (früher u.a. von WIESNER) gefundenen photo- 
tropischen Wirksamkeit roten Lichtes bei griinen Pflanzen. DaB rotes 
Licht trotz der stärkeren Strahlungsabsorption in den griinen Farbstoffen 
viel weniger (héchstens 20% so stark) wirkt als blaues, wird man zunächst 
durch die Verwertung der im Chlorophyll absorbierten Strahlung zur 
Photosynthese erklären. Es bleibt ja immer nur ein photosynthetisch 
nicht verwerteter Rest iibrig, der zur Einleitung phototropischer Vor- 
gänge in Frage kommt. Aber dieser Erklärungsversuch ist nicht be- 
friedigend, weil selbst bei niedrigen Lichtintensitäten die Kohlensäure- 
assimilation bei gleichbleibender Energieeinstrahlung schon aus inneren 
Gründen so stark schwankt, daß zum mindesten bei einem Teil der 
Versuche eine größere phototropische Wirkung roten Lichtes erwartet 
werden müßte. Ich habe bei meinen Versuchen niemals eine größere, in 
den meisten Fällen aber sogar eine erheblich geringere phototropische 
Wirksamkeit roten Lichtes beobachtet als ATKINS. Ja, bei einigen grünen 
Pflanzen ist rotes Licht ebenso unwirksam wie bei Avena-Koleoptilen 
(die ja auch schon zu den chlorophyllhaltigen Objekten gehéren!). Bei- 
spielsweise konnte ich bei Keimlingen von Sinapis alba niemals die 
geringsten phototropischen Krümmungen in rotem Licht beobachten. 

Samen von Sinapis alba wurden 24 Stunden in Wasser gequollen, in Glas- 
schälchen auf feuchtem Filtrierpapier ausgesät, mit einer Glasglocke bedeckt 
und im Zimmer (also bei abgeschwächtem Sonnenlicht) aufgezogen. Für die Ver- 
suche wurden 5—6 cm hohe Keimpflanzen benutzt, die zwar intensiv grün waren, 
aber doch wohl nicht den optimal möglichen Chlorophyllgehalt hatten. 


Bei den Versuchen mit Sinapis kam die Chlorophyligegenwart deutlich 
in der Verschiebung des Maximums der Empfindlichkeit von 445 mu 
auf 480 mu zum Ausdruck. Dagegen verhielten sich die Pflanzen im 
langwelligen Licht ebenso wie Avena-Koleoptilen: In rotem Licht 
(RG 2 + CuSO,) trat-selbst nach 12 Stunden langer Bestrahlung mit 
0,14 cal/qem/min nicht die geringste phototropische Krümmung ein. 
In blauem Licht (BG 12 + CuSO,) waren nach einer (schon stark über- 
schwelligen) Dauerbestrahlung mit 0,0001 cal/qem/min bereits nach 
1—2 Stunden ansehnliche Krümmungen wahrnehmbar. Mit dem vom 
Filter OG 3 hindurchgelassenen Licht konnten, wenn etwa 0,1 cal/gem/min 
vom Bereich 570—615 mu geboten wurden, nach 6stündiger Einwirkung 
ganz schwache Krümmungen beobachtet werden. D.h. die Grenze der 
phototropischen Wirksamkeit liegt (in Übereinstimmung mit den An- 
gaben mehrerer Autoren für Avena) zwischen 570 und 605 mu (RG 2 
läßt nur Strahlen über 605 my passieren, OG 3 nur Strahlen über 570 my). 
Das vom Filter OG 1 durchgelassene Licht (über 550 my) war schon 
recht stark wirksam. 

Im Kompensationsversuch ergab sich die in Abb. 12 dargestellte 
spektrale Empfindlichkeitskurve. 

Ich hoffte zunächst durch Entzug der Kohlensäure, also durch Ein- 
schränkung der CO,-Assimilation, einen größeren Teil der im Chlorophyll 
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absorbierten Strahlen für den Phototropismus nutzbar machen zu können. 
Aber auch in kohlensäurefreier Luft erzielte ich nicht die geringsten 
phototropischen Krümmungen mit rotem Licht. 

Es ist also ganz ausgeschlossen, die fehlende, oder (in anderen Fällen) 
sehr geringe phototropische Wirksamkeit der im Chlorophyll absorbierten 
Strahlung dadurch zu erklären, daß diese Strahlen eben zum größten Teil 
zur Photosynthese verwertet werden. Wahrscheinlich ist das Chlorophyll 
vermöge seiner besonderen Bindungsart nicht bzw. nur beschränkt im- 
= stande, die von ihm absorbierte 
*|\/ \ Energie auf andere Substanzen zu 

| übertragen als die, die dieser An- 

LA À regung für die Photosynthese be- 

\i\ dürfen. Daß ist ja auch durchaus 

\ | glaubhaft; denn wenn regelmäBig 

1 die nicht photosynthetisch ausge- 
| nutzte absorbierte Energie zu Photo- 
| 
\ 
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oxydationen in der Zelle leiten würde, 
miiBte eine starke Schädigung der 
Zellen eintreten (nach Mevıvs ist 
„7 %] auch die Schädigung belichteter 
Pflanzen in CO,-freier Luft nicht 
ms etwaausphotooxydativenWirkungen 
Abb. 12. Empfindlichkeitskurve für er- des Chlorophylls erklärbar). 
gg ge cg a. Im Gegensatz zu Sinapis verhiel- 
Koleoptilen (1). Kurve 3: Rotwirksamkeit ten sich Keimlinge von Helianthus 
bei Helianthus annuus, Wirksamkeit von * 

2 480 auch hier gleich 100. annuus so wie das von ATKINS unter- 

suchte Lepidium. Sie reagierten 

kraftig auf rotes Licht (die Aufzucht erfolgte ebenso wie die der Sinapis- 
Keimlinge). Die Wirksamkeit erstreckte sich im Langwelligen bis zu 
dem vom Filter RG 9 (mit 5 em Wasser kombiniert) hindurchgelassenen 
Licht, ging also sicher bis etwa 700 mu. Die Kombination mit Kupfer- 
sulfat ist wegen der geringen Potdurchlässigkeit dieser Substanz un- 
günstig; jedoch fand ich hinter RG 8 und RG9Q in Kombination mit 
CuSO, stets noch phototropische Krümmungen (vgl. Abb. 12). 
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4. Die Membrandehnbarkeit und ihre Änderung bei Pilobolus. 

Im Zusammenhang mit den neueren Theorien über die Beziehungen 
zwischen Membrandehnbarkeit und Wachstum ist, wie CASTLE bemerkt, 
die Beobachtung LAURENTs beachtenswert, daß die Wandung des 
Phycomyces-Sporangienträgers in der Wachstumszone um etwa 6% 
elastisch gedehnt ist, während sich die anderen Teile bei einer Plasmolyse 
nicht merklich verkürzen. Pilobolus zeigt diese Beziehung noch viel 
extremer. Ich markierte auf den Trägern, die sich auf hohlgeschliffenen 
Objektträgern in feuchter Luft, nämlich innerhalb eines Ringes von mit 
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Wasser getränktem Filtrierpapier, befanden, mit Reisstärkekörnchen 
einzelne Zonen und ersetzte nach der Anfertigung eines Bildes mit dem 
Zeichenapparat das Wasser durch Rohrzucker- 
lösung, die auch nicht den Träger berührte, son- 
dern seine Turgeszenz nur auf dem Wege über 
die Trocknung der Luft herabsetzte (dieses Ver- 
fahren war nötig, um eine Ablösung der Stärke- 
körnchen durch Flüssigkeit zu verhindern). Wir 
beobachten eine ansehnliche Verkürzung der 
Wachstums- (und Krümmungs-) Zone unmittelbar 
unterhalb der Blase; aber eine mit zunehmendem 
Abstand von der Blase unbedeutender werdende 
Verkürzung. In der Hauptwachstumszone kann 
die Verkürzung bis zu 50% betragen; in anderen 
Fällen nur etwa 30—40%. Zwei Beispiele gebe 
ich in den Abb. 13 und 14 wieder. Auch der die 
Blase bildende Membranteil zieht sich erheblich 
zusammen. Seine Fläche vermindert sich, wie Abb. 13. 
eine Berechnung aus der Verkürzung der Achsen SD0rangientrager von Pi- 
us Kleinii (Sporan- 


zeigt, nicht selten um 50%. Pilobolus erinnert gium wurde vor Versuchs- 


e 4 à beginn entfernt), links i 
also an die Stiele von Coprinus, an denen KNOLL zeuchter, cm ty nn 


De 


> 





Verkürzungen bis zu 40% fand. nerLuft. VerschiedeneVer- 
: ; ‘ kiirzung der markierten 
Ich habe nun Sporangientrager, auf die etwa Zonen. 


eine halbe Stunde lang einseitiges diffuses Tages- 
licht eingewirkt hatte, und die sich zu kriimmen begonnen hatten, mit 
äbnlicher Methodik untersucht. Sie wurden so auf den Objekttrager 
gelegt, daB die Kriimmungsebene parallel 
zum Objekttisch lag. Die Krümmung 
wurde mit dem Zeichenapparat gezeich- 
net, dann die Luft getrocknet und erneut 
gezeichnet. Die phototropische Krüm- 
mung ging stets deutlich um einen kleinen 
Bruchteil zurück (Abb. 15). Dasselbe trat 
ein, wenn nicht durch trockene Luft, 
sondern durch Rohrzuckerlösung ent- 
spannt wurde. Wurde den teilweise oder , 
fast vollständig entspannten Trägern Entfernung von der Blase 
wieder Wasser bzw. feuchte Luft zuge- ee a Es 
führt, so verstärkte sich die Krümmung Teiles vom Pilobolus-Träger während 
wieder ungefähr auf den alten Betrag. tee rg 
Wenngleich die unterschiedliche Dehnung der beiden Flanken an dem 
Krümmungsrückgang beim Entspannen deutlich erkennbar ist, ist der 
Unterschied quantitativ doch nur gering, da die absolute Dehnung sehr 
groß ist. Nehmen wir eine Zone von der doppelten Länge der Dicke des 
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Abb. 15. 





Abb. 16. Wie vor., aber 
erst in 0,2 mol Rohr- 
zuckerlésung (1), dann 
in Wasser (2) und wie- 
der in 0,2 mol Rohr- 
zuckerlésung (3). 
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zylindrischen Teiles der Trägerzelle als Ausgangspunkt, so verringerte 
sich diese bei der völligen Entspannung auf der Konvexseite beispiels- 


weise um 44,5%, auf der Konkavseite um 
42,5%. Aus dieser Beobachtung folgt, daß 
die elastische Dehnbarkeit während der photo- 
tropischen Krümmung auf der Konvexseite 
höher ist als auf der Konkavseite; denn eine 
Erklärung durch die hypothetische Annahme 
lokaler Unterschiede! in den osmotischen 
Werten des Zellsaftes wird dadurch ausge- 
schlossen, daß der Zellinhalt beim Entspannen 
der Zelle völlig durcheinander gerät; man be- 
obachtet z. B. infolge der unterschiedlichen 
Kontraktion von Blase und zylindrischem Teil 


en Br ein sehr schnelles Hindurchtreten von Zell- 


À 4 < DURE Soe inhaltsbestandteilen durch den Pigmentring 
(schwache Umrandung). der Reizaufnahmezone; trotz dieser Durch- 


mischung wird aber bei der Wiederaufnahme 


von Wasser die alte Krümmung wiederhergestellt, also wieder eine 
unterschiedliche Dehnung vollzogen. 


Der Dehnbarkeitsunterschied kann nur dadurch 
entstehen, daß sich die Dehnbarkeit auf der Konvex- 
seite erhöht; denn infolge des Strahlenganges inner- 
halb der Blase wird ja praktisch nur diese Seite 
durch das Licht gereizt. 

Aus Gründen der Analogie mit dem Verhalten 
höherer Pflanzen wird man vermuten, daß sich 
auch die plastische Dehnbarkeit erhöht. Folgender 
Versuch ist zum mindesten ein Wahrscheinlichkeits- 
beweis. Ein schwach gekrümmter Träger wird in 
0,2 Mol Rohrzuckerlösung übertragen; nach 5 Min. 
ändert sich die (zurückgegangene) Krümmung prak- 
tisch nicht mehr. Jetzt wird gezeichnet, in Wasser 
übertragen (die Krümmung verstärkt sich), nach 
1—2 Min. erneut gezeichnet, wieder in 0,2 Mol Rohr- 
zuckerlösung übertragen und nach weiteren 5 Min. 
zum 3. Mal gezeichnet. Vergleicht man die erste 
Zeichnung mit der dritten, so findet man in vielen 


Fällen keinen Unterschied, oft bleibt der Träger bei der zweiten Ent- 
spannung (die ebenso wie die erste nur partiell ist) stärker gekrümmt 
als nach der ersten (Abb. 16); auf keinen Fall geht die Krümmung bei 
der zweiten Entspannung stärker zurück als bei der ersten. 


1 Solche Unterschiede beobachtete Wats zwischen blasenförmigem und zylin- 
drischem Teil des Trägers. 
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Bei den Plasmolyseversuchen fiel mir stets auf, daB sich auch in den 
Sporangienträgern, in denen sich das pigmenthaltige Plasma der Krüm- 
mungszone noch nicht in der für den reifen Zustand charakteristischen 


AAC 


Abb. 17. Pilobolus; & junger Träger, Plasma noch nicht von der Wand gelöst; b Ablösung des 
Plasmas durch Plasmolyse in Rohrzucker; c Ablésung ohne experimentellen Eingriff in 
älterem Trager. 


Weise ins Zellinnere vorgewölbt hatte, als Folge der Membrankontraktion 
eine entsprechende Ringbildung einstellte (Abb. 17). Das Plasma fließt 
also während der Entspannung durch Plasmolyse nicht fort und wölbt 





Abb.18. Links ein turgeszenter, rechts ein durch Alkohol entspannter Pilobolus-Träger. 


sich infolgedessen unter Ablösung von der Wand ins Zellinnere vor. 
Die Ablösung ist bei schneller Plasmolyse nicht so schön regelmäßig 
wie die sich ohne den experimentellen Eingriff von selber allmählich 
einstellende; bei langsamer Plasmolyse besteht aber kein Unterschied. 
Dadurch wird die Vermutung nahegelegt, daß auch die normale Ring- 
bildung durch eine Membrankontraktion bedingt ist. Tatsächlich ist 
diese Zone im fertig ausgebildeten Träger, der also schon den vor- 
gewölbten Ring besitzt, nie mehr um 40—50%, sondern nur um 15 
bis 20% elastisch gedehnt. 
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Die Zunahme der Membrandehnbarkeit als Folge der Vorgänge, die 
durch Strahlungsabsorption im Carotin eingeleitet werden, ist bei 
Pilobolus noch für einen anderen Vorgang wichtig, nämlich fiir die 
Ablösung der Sporangien. BULLER hat in seiner vielseitigen Darstellung 
der Morphologie und Biologie von Pilobolus auch diesen Vorgang 
des Ablösens beschrieben. Er schreibt mit Recht der unmittelbar 
unter der präformierten Rißstelle, also der unter der Columella liegenden 
ringförmigen Membranzone besonders starker Quellbarkeit eine ent- 
scheidende Funktion zu, Dieser Ring ist in der turgeszenten Zelle 
stark gedehnt. Wird die Zellwand durch Übertragung des Trägers in 
Zucker oder trockene Luft entspannt, so zieht 

| | | Ls sich der Ring stärker zusammen als die übrige 
Blase, wird also jetzt als Einschnürung zwi- 
==" _ schen Sporangium und Blase deutlich erkennbar 
(Abb. 18). Ich fand, daß sich der Umfang dabei 

um 20—35% verringert; die Höhe des Ringes 

vermindert sich um einen Betrag bis zu etwa 

50%, im ganzen kann sich die Fläche also um 

Abb.18. SurBechachtung VS +, verringern (die Membran gewinnt dabei, 
desLichteinflusses auf das ebenso wie natürlich auch die der entspannten 
ee ade ae Wachstumszone unterhalb der Blase, erheblich 
(oben mit 1em 6 % Cu80,), an Dicke). Eine Zeichnung BULLERs (dessen 
ne un ere Abb. 63) läßt erkennen, daß die genannte 
est D Ian Größenabnahme des Ringes auch eintritt, wenn 

Pilobolus-Kultur. er sich infolge des Abschießens des Sporangiums 

entspannt. 

Das Abschießen des Sporangiums ist an eine starke Dehnung des 
Ringes gebunden. In Luft geringer Feuchtigkeit oder in Zuckerlösung 
(z. B. 0,1 Mol) erfolgt es nicht, während eine Übertragung in Wasser 
(wie auch BULLER angibt) meist in wenigen Minuten zum Abschießen 
führt, so daß nur in seltenen Fällen noch nach einer halben Stunde 
unabgeschossene Sporangien vorhanden sind. Die Bedeutung der Ring- 
dehnung für das Aufreißen ist verständlich. Die Dehnung des Ringes 
findet einen Widerstand in der Elastizität der nur schwach dehnbaren 
Columella, die wohl noch durch den Widerstand des Sporangiums unter- 
stützt wird. So muß es schließlich zum Aufreißen an der präformierten 
Rißstelle kommen. 

Uns interessiert hier nun, daß dieser Vorgang, obwohl er ohne äußeren 
Anstoß eintreten kann, doch durch das Licht begünstigt wird. Ich konnte 
diese auf COEMANS zurückgehende Beobachtung bestätigen, wenngleich der 
Vorgang nicht immer so stark war, wie ich nach den Angaben COEMANS’ 
zunächst vermutete. Bei der Ausführung dieser Versuche stellte ich die 
Kulturschalen, so wie es Abb. 19 zeigt, unter ein Becherglas und bestimmte 
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die Schnelligkeit des AbschieBens aus der Häufigkeit des hôrbaren 
Auftreffens von Sporangien auf die Wandung des Becherglases. Nach 
einiger Zeit wurde die Lampe eingeschaltet und dann nach 10—15 Min. 
eine merkliche Zunahme der AbschuBzahlen festgestellt. Ein Beispiel 
gebe ich in Abb. 20. Hatte das Licht ein Orangefilter (OG 1) passiert, 
so bedingte es keine Férderung, wohl aber, wenn es ein Blaufilter 
(BG 12 + CuSO,) oder ein Ultraviolettfilter (UG 1) passiert hatte. 
Wiederum ist also nur die vom Carotin absorbierbare Strahlung wirk- 
sam. Diese SchluBfolgerung stimmt mit der Tatsache iiberein, daB die 


¥ 


3 


Abschüsse je Min. 





0 0 2 39Min. 

Abb. 20. Einfluß des Lichtes auf das Abschießen der Sporangien. Pfeil: Einschaltung 
des Lichtes. 

Blase gerade an diesem Teil wieder reichlich Carotin enthält (vgl. Abb. 1 
in Mitteilung I), während die ganze übrige Blase, abgesehen von der an 
der Basis beginnenden phototropischen Perzeptionszone, praktisch 
carotinfrei ist. BULLER hat diesen Zusammenhang schon richtig aus- 
gesprochen: "Since, when maturing fruit-bodies are placed in the dark, 
the discharge of the sporangia is delayed for several hours, it may well 
be that the weakening of the wall along the splitting line is controlled 
by light, and it is possible that the shallow heap of red protoplasm which 
lies in the subsporangial swelling just below the sporangium and is fully 
exposed to the light is concerned with the control mechanism.” 

Man könnte auch behaupten, daß das Licht die Zellsaftkonzentration 
erhöht und erst dadurch die notwendige Dehnungszunahme des Ringes 
entsteht. Aber abgesehen davon, daß sich nach LEPESCHKIN mit zuneh- 
mender Annäherung an den abschußreifen Zustand die Zellsaftkonzen- 
tration sogar vermindert, dürfen wir wegen der völligen Analogie mit 
den Vorgängen in der Krümmungszone annehmen, daß die Dehnungs- 
zunahme durch erhöhte Dehnbarkeit bedingt wird. Zu diesen Analogien 
gehört vor allem auch, daß die Förderung des Abschießens durch das 
Licht an eine ähnliche Reaktionszeit gebunden ist wie die phototropische 
Krümmung. 

5. Schluß. 

Wenngleich wir die bei Lichtreizen wirksame Strahlungsabsorption 
nicht für alle Fälle allein dem Carotin zuschreiben wollen, verdient 
es doch Beachtung, daß sich bei sorgfältiger Untersuchung sehr häufig 
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die mit dieser Annahme iibereinstimmende Abhängigkeit der Vorgänge 
von der Wellenlänge des Lichtes herausgestellt hat. Ergänzend weise ich 
hier noch auf die Arbeit von Borriss hin, der fiir den Phototropismus 
von Coprinus eine maximale Wirkung im Bereich 450—460 my fand, 
während Strahlen über 500 nur sehr wenig wirksam waren. 

Der mehrfach (WIECHULLA, BERGANN) bestätigte Befund, daß 
die Lichtwachstumsreaktion in gleicher Weise von der Wellenlänge 
abhängt wie der Phototropismus, bereitet dem Verständnis keine 
Schwierigkeit, da zwischen beiden ja zum mindesten insoweit ein Zu- 
sammenhang besteht, als sie (ähnlich wie die lichtgeförderte Ablösung 
der Sporangien von Pilobolus) auf Änderungen der Membranbeschaffen- 
heit zurückgehen. Aber auch die formativen Wirkungen des Lichtes 
scheinen in vielen Fällen auf dem Wege über eine Strahlungsabsorption 
im Carotin vor sich zu gehen. Borriss fand bei Coprinus lagopus für die 
formative Wirkung des Lichtes die gleiche Abhängigkeit von der Wellen- 
länge des Lichtes wie für den Phototropismus. Aber auch bei Blüten- 
pflanzen beruht der bekannte formative Einfluß des Lichtes wohl in 
erster Linie auf den von Carotin (oder Xanthophyll?) absorbierten 
Strahlen; denn nur die Strahlung unter A 520 my ist wirksam, maximale 
Wirksamkeit kommt den violetten Strahlen zu, während — ganz in 
Übereinstimmung mit der Absorptionskurve der gelben Farbstoffe — 
Ultraviolett wieder weniger wirksam ist (Popp u. a.). 

Hier ist noch der Hinweis auf ein in der neueren Lichtphysiologie 
der Pflanzen häufiges Mißverständnis notwendig, da es auch in der neuesten 
Literatur auftaucht. Es ist durchaus berechtigt und notwendig, daß wir 
zwischen Reizwirkungen des Lichtes und solchen Wirkungen unter- 
scheiden, für deren Durchführung die absorbierte Lichtenergie selber 
dient (Photosynthese). Man kann also Firrine und v. GUTTENBERG nur 
zustimmen, wenn sie im Gegensatz zu Went die Notwendigkeit des 
Reizbegriffes betonen. Aber darum dürfen wir doch nicht übersehen, 
daß auch bei einer Lichtreizung der primäre Vorgang stets durch die 
absorbierte Lichtenergie selber durchgeführt wird. Erst durch diesen 
als Reizaufnahme zu bezeichnenden Vorgang wird dann ein Zustand 
in der Zelle geschaffen, der schon vorhandene Energiepotentiale zur 
Auslösung bringt. Für den primären Vorgang, den der Reizaufnahme, 
dürfen wir also ganz entsprechende Überlegungen zur Anwendung der 
photochemischen Gesetze durchführen, wie etwa bezüglich der Photo- 
synthese. Ich habe schon früher betont, daß es aus diesen Gründen auch 
ganz unberechtigt ist, die Gültigkeit des photochemischen Äquivalent- 
gesetzes für Lichtreizerscheinungen von vornherein zu bestreiten. 

Namentlich Montrort hat hier kürzlich in ausführlichen Darlegungen 
einen Unterschied angenommen. Er beschreibt die Ergebnisse der 
Untersuchungen von WARBURG und NEGELEIN folgendermaßen: „Es 
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gibt bei der Photosynthese keine spezifischen Wirkungsbereiche; alle 
Strahlen sind, wenn wir die Quantentheorie zugrunde legen, gleich 
wirksam ... Es fanden sich also keinerlei Beziehungen zwischen der 
Wirkung einzelner Spektralbereiche und dem Verlauf der Absorptions- 
kurve der verantwortlichen Farbstoffe des lebenden Substrates ... 
Von dieser Basis aus gesehen hat auch die Annahme, qualitativ ver- 
schiedene Lichträume könnten sich in der Abgrenzung entsprechend spe- 
zifisch wirksamer Strahlenbereiche auswirken, von vornherein wenig 
Wahrscheinlichkeit für sich.“ Das muß in dieser Formulierung miß- 
verstanden werden; niemals ist bezweifelt worden, daß das Ausmaß 
der Photosynthese in engster Beziehung zur Lichtabsorption im Chloro- 
phyll steht, und daß die Pflanzen daher die einzelnen Spektralbereiche 
in ganz verschiedenem Maße auszunutzen vermögen. Und weil auch 
WARBURG und NEGELEIN das wußten, mußten sie eine besondere Methode 
erfinden, um die durch unterschiedliche Absorption bedingten Wirkungs- 
unterschiede auszugleichen. Sie verwerteten dabei die Tatsache, daß sich 
die Unterschiede in der Absorption der einzelnen Spektralbereiche mit 
zunehmender Gesamtabsorption ausgleichen, so daß bei der experi- 
mentellen Erzwingung völliger Absorption (dichte Algensuspension) die 
unter natürlichen Verhältnissen vorhandene unterschiedliche Absorption 
ausgeglichen und die Gültigkeit des photochemischen Äquivalentgesetzes 
geprüft werden konnte. Bei den Lichtreizwirkungen liegen die Ver- 
hältnisse ganz genau so; die sogenannte „spezifische Wirkung‘ der ein- 
zelnen Spektralbereiche besteht hier in keinem anderen Sinne als auch 
bei der Photosynthese, und wir haben erörtert, daß auch hier bei einer Zu- 
nahme der Gesamtabsorption die Absorptionsunterschiede der einzelnen 
Spektralbereiche sich allmählich ausgleichen. Wir könnten auch hier 
eine Totalabsorption der eintretenden Strahlung im Gewebe erzwingen, 
würden dann allerdings immer noch eine Unwirksamkeit der roten 
Strahlen finden. Das bedeutet aber keinen grundsätzlichen Gegensatz 
zum Verhalten der Spektralbereiche bei der Photosynthese; der Unter- 
schied beruht nur darauf, daß im phototropischen Versuch der Anteil des 
Farbstoffes an der Totalabsorption nur im blauen Licht überwiegt (bei 
grünen Pflanzen nicht einmal dort), während an der Absorption grüner, 
gelber und roter Strahlung andere Zellbestandteile einen viel größeren 
Anteil haben. Es besteht also nicht der geringste Grund zu einem Zweifel, 
ob wir die photochemischen und quantentheoretischen Gesetze bei Licht- 
reizwirkungen ebenso anwenden dürfen wie bei anderen Lichtwirkungen. 

Bedenklich erscheint es mir auch, wenn Montrort auf Grund der 
Ersetzbarkeit des Lichtes durch andere physikalische und chemische 
Faktoren sagt: ,,Man sieht also, daß es sich um Vorgänge lichtkatalytischer 
Art handelt, die zwar durch Licht ausgelöst werden, zu deren Auslösung 
und Ablauf aber Lichtstrahlen als Energielieferanten durchaus nicht in 
41* 
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dem Sinne notwendig sind, wie wir es von photochemischen Vorgängen im 
strengeren Sinne des Wortes kennen ... Diese sind ja unter allen Um- 
ständen an die Absorption von Lichtstrahlen gebunden.‘ Die Tatsache, 
daB die absorbierte Energie im einen Fall ein weiteres Energiepotential 
auslést, im anderen Fall keine Auslésung stattfindet, ist unabhängig 
davon, daß die absorbierte Strahlung in beiden Fällen in ganz gleicher 
Weise für die Durchführung photochemischer Reaktionen benutzt 
wird. Eine Reaktion hört nicht auf, photochemischer Natur zu sein, weil 
sie eine weitere, nicht-photochemische nach sich zieht. Auch die Ersetz- 
barkeit des Lichtes durch andere Faktoren spricht nicht im geringsten 
gegen seine Ausnutzung zu photochemischen Reaktionen. Man wird ja 
auch nicht die photochemische Natur der Wirkung des Lichtes auf die 
photographische Platte anzweifeln, weil die gleiche Umwandlung in der 
Platte auch ohne Licht durch chemische Einflüsse erzielt werden kann. 
Und wenn (als Analogie zum Reizvorgang) die mit einer Photozelle in 
Verbindung stehende Alarmglocke durch Licht in Tätigkeit gesetzt wird, 
so darf man nicht daran zweifeln, daß das Licht hier eine photoelektrische 
Reaktion bedingte, weil ja die Auslösung der Glocke auch durch den 
Druck auf einen Knopf, also ohne einen photoelektrischen Vorgang 
möglich sei. 

Durch die experimentellen und theoretischen Befunde dieser Arbeit, 
sowie durch die vorstehenden kritischen Bemerkungen sind wohl die 
Grundlagen geschaffen, die uns berechtigen, unter Anwendung der photo- 
chemischen Gesetze nunmehr die schwierigere Untersuchung der Vorgänge 
in Angriff zu nehmen, die von der im Carotin absorbierten Strahlung 
ermöglicht werden. 


Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Bei Phycomyces und bei blasenlosen (jungen) Sporangienträgern 
von Pilobolus ist eine zweigipflige Kurve der phototropischen Wirksam- 
keit verschiedener Spektralbereiche (mit den benutzten Filterkombi- 
nationen) nicht nachweisbar, am fertig ausgebildeten Träger von Pilo- 
bolus wohl auch nur unter geeigneten Bedingungen der Versuchsanstellung. 
Die Besonderheiten sind theoretisch ohne Schwierigkeit ableitbar und 
erklären sich in erster Linie daraus, daß das Licht selektiv absorbiert 
wird, bevor es zu der vom Licht abgewandten Seite gelangt; weniger - 
starken Einfluß werden Unterschiede in der Carotinkonzentration haben. 

In chlorophylihaltigen Pflanzen muß, da die im Chlorophyll ab- 
sorbierte Strahlung keine oder nur eine geringe phototropische Wirk- 
samkeit entfalten kann, vom blauen Licht der Anteil am wirksamsten 
werden, der vom Carotin noch gut, vom Chlorophyll aber schlecht ab- 
sorbiert wird. So kommt es zur Verschiebung des Maximums der Emp- 
findlichkeit vom kurzwelligen Blau (wo Chlorophyll die Absorption 
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seitens des Carotins zu sehr mindert) zum langwelligen Blau; das stimmt 
mit den experimentellen, hier bestätigten Ergebnissen ATKıns’ überein. 

Eine Photooxydation von Auxin mit Carotin als Sensibilisator 
ist allem Anschein nach in vivo und in vitro möglich; sie kann 
aber nur die bei starker Bestrahlung auftretenden Krümmungen er- 
klären. Auf jeden Fall aber wird dem Carotin nur die Rolle eines Sen- 
sibilisators zufallen; denn Chlorophyll (und nach Merzners Versuchen 
ja auch andere fluoreszierende Farbstoffe) kann im Prinzip ebenso 
wie Carotin durch Strahlungsabsorption den Phototropismus einleiten. 
Die relativ geringe Wirksamkeit der im Chlorophyll absorbierten Energie 
läßt sich nicht einfach mit der anderweitigen Verwertung dieser Strahlung 
(zur Photosynthese) erklären; offenbar kann das Chlorophyll die von 
ihm absorbierte Energie vorwiegend nur an die Stoffe abgeben, die dieser 
Anregung zur Durchführung der Photosynthese bedürfen. — Sinapis alba 
reagierte im Gegensatz zu anderen grünen Pflanzen unter den gewählten 
Versuchsbedingungen trotz seines Chlorophyligehaltes überhaupt nicht 
auf rotes Licht. 

Die Membran der Sporangienträger von Pilobolus ist in der Wachstums- 
zone stark elastisch gedehnt. Während der phototropischen Krümmung 
ist die elastische, und allem Anschein nach auch die plastische Dehnbarkeit 
der Konvexseite erhöht. Die Dehnbarkeitsänderung infolge der Strah- 
lungsabsorption im Carotin wird bei Pilobolus noch für einen anderen Vor- 
gang ausgenutzt, nämlich für die Förderung des Sporangienabschießens 
durch Licht. 

Es wird dargelegt, daß gegen die Anwendung photochemischer Gesetze 
auf den Vorgang der phototropischen Reizaufnahme keine Bedenken 
zu bestehen brauchen. 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft danke ich wieder für die Überlassung 
der bei den Untersuchungen benutzten Hilfsmittel. 
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Kurze Mitteilung. 


(Aus dem Botanischen Institut der Universitat Leipzig.) 


UBER DIE URSACHEN DER UNTERSCHIEDE IN DER 
„SPEZIFISCHEN“ HARNSTOFFPERMEABILITAT. 


(Vorlaufige Mitteilung.) 
Von 
Hans JoAcHIM BOGEN. 


(Eingegangen am 14. Dezember 1937.) 


In die Erörterung über das Permeabilitätsproblem ist in den letzten 
Jahren von seiten der ,, Wiener Schule“ ein neuer Gesichtspunkt ein- 
gefiihrt worden: Der Begriff der spezifischen Permeabilitätsreihen. 
Hierüber wird im wesentlichen ausgesagt, daB es kein durchgängiges 
Prinzip gäbe, das auch für die Permeabilität gültig ist, daß vielmehr 
jede Gewebeart eine ihr eigentümliche Permeabilität habe. Das Maß 
für diese Permeabilität sei eben die spezifische Permeabilitätsreihe. Um 
große Unterschiede in diesen Reihen recht augenfällig zu machen, wurden 
sie nach Harnstoffwerten geordnet bzw. ihre Glieder auf Harnstoff 
bezogen, da sich gezeigt hatte (z. B. HöFLER und STIEGLER, 1930), daß 
die Permeationskonstanten des Harnstoffs besonders unterschiedlich 
waren. Weiterhin wurden dann aus den so angeordneten Reihen im Sinne 
der Protoplasmatik HÖFLERs sehr weitgehende Schlüsse gezogen, nicht 
nur auf unterschiedliche Permeabilität, sondern auch auf die spezifische 
Beschaffenheit der Plasmagrenzschichten. Diese Folgerungen sind nun 
so lange unzulässig, als nicht bewiesen ist, daß das unterschiedliche 
Verhalten der Pflanzen, z. B. gegenüber Harnstoff, nicht auf einfachere, 
z. B. physiko-chemische Ursachen zurückzuführen ist. 

Aus diesen Überlegungen heraus wurde versucht, die „spezifischen“ 
Wirkungen des Harnstoffes, der als Stoff mit den größten Permeabilitäts- 
unterschieden im Experiment die größten Effekte geben muß, auf die 
chemisch-physiologischen und physikalisch-chemischen Vorgänge in 
der Zelle zu ermitteln und zu begründen. Ich möchte mich hier auf die 
Mitteilung physikalisch-chemischer Untersuchungen beschränken. 

Da für die Permeation der Quellungszustand der plasmatischen Grenz- 
schicht eine ausschlaggebende Rolle spielt, erschien eine Prüfung auf die 
Beeinflussung der Quellung durch Harnstoff erfolgversprechend, zumal 
KoHLEr (1936) bereits an Laminariastiicken eine starke zusätzliche 
Quellung durch Harnstoff gefunden hatte. Die pp-Bedingtheit der 
Elektrolytenquellung ist genügend gesichert, um die gleichen Zusammen- 
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hange auch für Harnstoff zu vermuten. Zugleich sind py-Unterschiede 
für pflanzliche Zellen sehr charakteristisch und genau meBbar. 

Gleichwohl ist nicht angängig, die Permeationskonstanten (P’-Werte) 
des Harnstoffs bei verschiedenen py-Werten des Zellsaftes zu bestimmen 
und sie als direkt von diesen abhängig zu betrachten, denn es bestehen 
zweifellos auch ohne die vorerst hypothetische Harnstoffwirkung Quel- 
lungsunterschiede fiir verschiedene Gewebe. Es ist vielmehr nôtig, die 
P’-Werte fiir Harnstoff in Beziehung zu setzen zu denen eines anderen, 
ähnlichen und indifferenten Stoffes. Diesen glaubte ich im Glyzerin 
gefunden zu haben, das ähnliches Molekularvolumen hat und gleichfalls 
kein zellfremder Stoff ist. Ich bestimmte also fiir méglichst unterschied- 
liche pflanzliche Gewebe die P’-Werte fiir Harnstoff und Glyzerin (meist 
plasmometrisch) und bildete aus ihnen den Quotienten Q P’ (Harnstoff): 
P’ (Glyzerin), sowie den py des Zellsaftes der betreffenden Gewebe. Zur 
Vermeidung graphischer Verzerrungen wurde für den Fall, daß P’ (Harn- 
stoff) kleiner als P’ (Glyzerin) war, Q P’ (Harnstoff): P’ (Glyzerin) = 
— Q P’ (Glyzerin): P’ (Harnstoff) gesetzt, so daß ein negativer Quotient 
aussagt, wievielmal schneller Glyzerin als Harnstoff eindringt. 

Während der nach dem Ultrafilterprinzip zu erwartende Quotient 
(je nach Quellungszustand des Plasmas verschieden) zwischen 1,2 und 1,5 
liegt, ergaben sich Werte zwischen 6 und — 2,5. Diese Werte, in Abhängig- 
keit vom py graphisch dargestellt, liegen auf einer komplizierten mehr- 
gipfligen Kurve, deren Verlauf nicht nur durch zahlreiche Bestimmungen 
an verschiedenen Pflanzen statistisch an etwa 25 Punkten gesichert ist, 
sondern auch experimentell. Darüber hinaus aber zeigte sich, daß künst- 
liche (Behandlung mit NH,, CO, u.ä.) und natürliche (Frosthärtung, 
Altern) pp-Verschiebungen stets eine Verschiebung des Quotienten streng 
im Sinne der Kurve zur Folge hatten. 

Ich konnte nun feststellen, daß ein Zusatz von Harnstoff zu Glyzerin 
die Glyzerinpermeabilität verändert, je nach dem Quotienten bzw. 
dem py. Für Gentiana frigida (Stengelepidermis, Q — 7) wurde die Gly- 
zerinpermeabilität erhôht, fiir Pelargonium zonale (Blattstielepidermis, 
Q =—2,3) stark erniedrigt. Die Versuchsanstellung war in beiden Fällen 
so, daB die Zellen zunächst in Rohrzuckerlésung vorplasmolysiert wurden. 
Die Rohrzuckerlésung war so konzentriert, daB Plasmolysegrade von 
G=0,6—0,7 erreicht wurden. Der osmotische Wert der Lösungen in 
Atmosphären wurde nach Ursprr~c berechnet. Danach wurden die 
Schnitte in eine gleichkonzentrierte Rohrzuckerlösung mit Zusatz von 
0,2 mol Harnstoff übertragen, worin sie etwa !/,—1 Stunde verblieben, 
bis zum Konzentrationsausgleich für Harnstoff. Dieser war an dem 
Wiedererreichen des ursprünglichen Plasmolysegrades erkennbar. An- 
schließend Übertragung in eine der Rohrzuckerlösung isosmotische 
Glyzerinlésung mit Zusatz von 0,2 mol Harnstoff. Kontrollversuche 
in reinem Rohrzucker und Glyzerin. Die beiden Versuche sind durchaus 
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vergleichbar, da der Harnstoff osmotisch nicht mehr stört. Außerdem 
wird vom gleichen osmotischen Gefälle des Glyzerins (gleicher Plasmolyse- 
grad) ausgegangen. Für die gefundene Änderung der Glyzerinpermeabi- 
lität kann nur der Harnstoff verantwortlich gemacht werden, der den 
Quellungszustand der Grenzschicht beeinflußt im Sinne einer höheren 
(Gentiana) oder geringeren (Pelargonium) Hydratation und damit 
Permeabilität. Einige orientierende Viskositätsmessungen mit der Plas- 
molysezeitmethode (WEBER) zeigten ein gleichsinniges Ergebnis, indem 
die Zellen mit höherer Permeabilität geringere Plasmolysezeiten hatten 
und umgekehrt. 

Der Harnstoff beeinflußt also die Quellung der plasmatischen Grenz- 
schichten, und zwar bei verschiedenem py in verschiedenem Maße. Es 
war nun nötig, an Modellen nachzuweisen, daß auch hier Unterschiede 
der Quellungsbeeinflussung in Abhängigkeit vom py bestehen. Zu diesem 
Zwecke wurden an Gelatine, die in ihren Eigenschaften dem Plasma bzw. 
den Zellgrenzschichten nahekommen dürfte, Quellungsmessungen aus- 
geführt. Im Anschluß an Katz und REMEsov wurde so vorgegangen, daß 
10% Gelatine hergestellt wurde, aus dieser möglichst gleichmäßige Würfel 
mit nicht zu unterschiedlichem Gewicht geschnitten und diese Würfel in 
die entsprechenden Lösungen gebracht wurden. Ich benutzte drei Versuchs- 
reihen, deren Lösungen mit m/60 Phosphat- bzw. Zitratpuffer auf 7 ver- 
schiedene py-Werte im Bereich von py 2—7 gebracht wurden. Reihe 1 
enthielt die reinen Pufferlösungen, Reihe 2 0,5 mol Harnstoff in Puffer 
gelöst, Reihe 3 0,5 mol Glyzerin in Puffer gelöst, sämtlich mit Thymol- 
zusatz zur Verhinderung eines Bakterienbefalles. Nach Erreichung des 
jeweils maximalen Quellungszustandes (die Dauer wurde in Vorversuchen 
ermittelt und zu 30—36 Stunden für Glyzerin, zu 15—20 für Harnstoff 
bestimmt), wurden die Würfel aus der Lösung genommen, gründlich mit 
Fließpapier abgetrocknet und sofort gewogen. Danach wurde die Ge- 
wichtszunahme in Prozenten des Ausgangsgewichtes berechnet und die 
zusätzliche Quellungsbeeinflussung durch Harnstoff bzw. Glyzerin für 
jeden pp-Wert ermittelt durch Subtraktion der Quellungszunahmen für 
die reinen Puffer. Eine graphische Darstellung ergab sowohl für Harnstoff 
als auch für Glyzerin zweigipflige Kurven, jedoch lagen die Werte im 
Harnstoff stets höher als im Puffer (Quellung), im Glyzerin dagegen stets 
niedriger (Entquellung). Die Harnstoff- bzw. Glyzerinkurven verhalten 
sich grob gesehen spiegelbildlich zur x-Achse (reine Pufferquellung). 
Das Wirkungsminimum liegt in beiden Fällen beim IEP. der Gelatine. 

Das Ergebnis dieser Versuche zeigt, daß tatsächlich für jeden px- 
Bereich eine andere Quellungsbeeinflussung durch Harnstoff und Glyzerin 
festzustellen ist. Eine wertvolle Stütze dieser Versuche ist die Arbeit von 
Herm (1937), die mir erst jetzt zugänglich wurde!. Darin wird gezeigt, 

1 Die Bekanntschaft mit dieser Arbeit war der Anlaß zu dieser vorläufigen 
Mitteilung. 
4la 
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daB im IEP. von Fibrinogen und Gelatine der Harnstoff eine zusätzliche 
Hydratation der Plasmagrenzschichtkolloide bewirkt, was zur Erklarung 
der an tierischen Zellen gefundenen Permeabilitätserhöhung durch Harn- 
stoff herangezogen wird. Gleichzeitig zeigt es jedoch auch, daB das 
Glyzerin keineswegs der indifferente Stoff ist, fiir den es gehalten wurde. 
Aber das ändert nichts an der Bedeutung der Quotientenkurve: die 
pa-Abhängigkeit bleibt bestehen. 

Der Analogieschluß von der Gelatine auf die Plasmagrenzschichten 
ist zumindest soweit erlaubt, daß man sagen kann: auch in den Grenz- 
schichten muß mit einer Beeinflussung des Quellungszustandes, besonders 
im plasmolytischen Versuch, durch Harnstoff und Glyzerin gerechnet 
werden. Diese Beeinflussung ist nicht für alle py-Bereiche die gleiche. 
Es besteht die Möglichkeit, daß infolge anderer isoelektrischer Punkte 
der Grenzschichten, die zudem aus mehreren Komponenten bestehen 
dürften, die antagonistischen Wirkungen der beiden Plasmolytika nicht 
nur verschieden groß sind, sondern auch eine Umkehrung auftreten 
kann, d. h. daß Glyzerin schneller als Harnstoff eindringt. Dadurch 
fänden die negativen Quotienten bei gewissen pp-Werten eine plausible 
Erklärung. Bezüglich der py-Abhängigkeit ist natürlich zu beachten, 
daß der px des Zellsaftes keinesfalls gleich dem py der Grenzschicht zu 
setzen ist, obwohl ein Ionengleichgewicht besteht. Zur Messung des px 
der Grenzschichten dürfte bei den jetzigen Methoden keine Möglichkeit 
bestehen. 

Über den Mechanismus der Anelektrolytenquellung kann vorerst 
nichts ausgesagt werden, da die Verhältnisse noch zu undurchsichtig sind. 
Eine Diskussion sowie weitere bereits ausgeführte Untersuchungen und 
die Daten der hier angezeigten werden in einer ausführlichen Mitteilung 
enthalten sein. 
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EIN BEITRAG 
ZUR KENNTNIS DER ALTTERTIARFLORA 
DES HARZVORLANDES. 


Von 
F. KIRCHHEIMER 
(GieBen). 
Mit 17 Textabbildungen (71 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 25. November 1937.) 


Seit mehreren Jahren beschäftigen mich Erhebungen über die 
botanische Zugehörigkeit der Früchte und Samen aus den Schichten des 
deutschen Tertiärs. Viele dieser Fossilien sind inkohlt, so daß mit 
dem größten Teil der Membransubstanzen die Zellstruktur erhalten 
geblieben ist. Derartige Reste gestatten nicht nur die Untersuchung der 
morphologischen Verhältnisse, sondern ähnlich frischen Pflanzenteilen 
auch die Feststellung des Feinbaues. Deshalb können sie mit den in ent- 
sprechender Weise untersuchten Früchten und Samen von Vertretern der 
gegenwärtigen Flora sehr eingehend verglichen werden. Nach diesem Ver- 
fahren habe ich bereits viele rätselhafte Formen gedeutet und irrige Be- 
stimmungen aus früherer Zeit richtiggestellt!. 

Die von REıp und CHANDLER unter ähnlichen methodischen Voraus- 
setzungen durchgeführten Arbeiten über die botanische Zugehörigkeit 
der Früchte und Samen des englischen Tertiärs gelangten, wie auch 
meine Studien, zu dem Ergebnis, daß die Beschaffenheit der Alttertiär- 
flora von den früheren Forschern vollkommen verkannt wurde ?. In 
weit größerem Maße als vermutet beteiligten sich an ihrer Zusammen- 
setzung Gewächse aus heute nicht mehr vertretenen Gattungen. Die 
bezeichnenden Formen der deutschen Alttertiärflora gehören zu den 
Cornaceen und Symplocaceen, mit denen noch vor wenigen Jahren fast 
nur einige zweifelhafte Blattfossilien vereinigt wurden. In den eozänen 
Schichten Englands haben Reıp und CHANDLER ebenfalls zahlreiche 
Fruchtfossilien der erwähnten Familien nachgewiesen, so daß ihre 
Gattungen auch für dieses Gebiet als wichtiger Bestandteil der Flora 
des Alttertiärs zu gelten haben. Besonders überrascht die formenreiche 
Entwicklung der Mastixioideen, einer heute nur noch durch die Arten der 
auf Südasien beschränkten Gattung Mastixia Bu. vertretenen Unterfamilie 
der Cornaceen (vgl. KIRCHHEIMER 1938a). Nach den zahlreichen Funden 
innerhalb der Braunkohlenschichten des deutschen Mittel- bis Ober- 
oligozäns wurde die Flora dieses letzten Abschnittes des Alttertiärs durch 


1 Vgl. den Schriftennachweis auf S. 643/644 (KırcHHEIMER 1934—1938). 


2 Vgl. den Schriftennachweis auf S. 643/644 (CHANDLER 1925; Rem und 
CHANDLER 1933). 
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das Vorherrschen der Mastixioideen bezeichnet. Ihnen gesellten sich 
besonders Symplocos und erloschene Gattungen der Symplocaceen. Noch 
vor Beginn des Miozäns starben mit den Mastixioideen viele Glieder dieser 
sog. Mastixioideenflora aus (vgl. KIRCHHEIMER 1938 b). 

Über die Flora des deutschen Mittel- bis Oberoligozäns sind wir 
bereits gut unterrichtet, wenngleich noch ständig neue Vorkommen in den 
Braunkohlenschichten entdeckt werden und unseren Einblick vertiefen. 
Dagegen ist die Pflanzenwelt des Unteroligozäns und Eozäns nahezu ganz 
unbekannt. Denn ihre Schichten lieferten fast ausnahmslos Blattabdrücke, 
die im Vergleich zu den Frucht- und Samenresten geringeren botanischen 
Wert besitzen. So hat EnGELHARDT (1922) die aus dem mitteleozänen 
Dysodil von Messel bei Darmstadt gesammelten Blattfossilien nach den 
Merkmalen der Gestalt und Nervatur zu deuten versucht. Die große Zahl 
der aus über 50 Dikotyledonenfamilien angegebenen ‚Gattungen‘ und 
„Arten“ kann die Kritik nicht über die Tatsache täuschen, daß ihre syste- 
matische Zugehörigkeit mit wenigen Ausnahmen zweifelhaft ist. Auch die 
nach der gleichen Arbeitsweise untersuchten Blattreste der eozänen sowie 
oligozänen Schichten Frankreichs und Italiens trifft dieses Urteil. 

Neuerdings sind im Bereich der mitteleozänen Braunkohlen des nord- 
östlichen Harzvorlandes zahlreiche Pflanzenreste aufgesammelt worden, 
besonders durch das mit der Ausgrabung der Wirbeltierfundstellen im 
Geiseltal unweit Merseburg beschäftigte Geologisch-Paläontologische In- 
stitut der Universität Halle. Die von Hormann (1930 und 1931) über 
einen kleinen Teil des Materials veröffentlichten Arbeiten enthalten manche 
irrige oder nicht genügend begründete Angaben. Sie können aber zeigen, 
daß die Pflanzenreste der mitteleozänen Braunkohlen des Gebietes selbst 
noch im Feinbau ausgezeichnet erhalten sind. Eine ihrem botanischen 
Wert angemessene Bearbeitung ist aber nicht begonnen worden, abgesehen 
von mehreren bereits veröffentlichten oder vorbereiteten Beiträgen zur 
Kenntnis der pflanzlichen Mikrofossilien der Geiseltalkohle. Allerdings 
wurden bereits durch FRIEDRICH (1883) Pflanzenreste aus dem Alttertiär 
des Harzvorlandes beschrieben. Die meisten Vorkommen dürften aber 
oligozänes Alter besitzen, wie z. B. auch die Knollensteine aus der Nach- 
barschaft von Halle a.d.S. mit ihrer sehr revisionsbedürftigen reich- 
haltigen Flora (vgl. KIRCHHEIMER 1937 a, S. 102 und 105). Zudem ist der 
größte Teil der Reste für die Untersuchung nach der histologischen 
Methode wesentlich ungünstiger erhalten, als die Pflanzenfossilien der 
eozänen Flöze und ihrer tonigen Mittel. 

Spärlich sind die bislang bekannten Frucht- und Samenreste aus den 
mitteleozänen Braunkohlen des Harzvorlandes. Die von den Wirbeltier- 
fundstellen im Geiseltal beschriebenen vorwiegend verkalkten Fossilien 
wurden nur zum kleinsten Teil richtig bestimmt. So sind die durch 
Hormann (1930, S. 50; Tafel 5, Fig. 31 und 32) mitgeteilten angeblichen 
Phoenix-Samen wahrscheinlich Steinkernreste von Mastixioideen. Auch 
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weitere Angaben wurden durch mich oder von anderer Seite in Zweifel 
gezogen. Die aus dem bereits erwähnten mitteleozänen Messeler Dysodil 
beschriebenen Früchte und Samen sind ebenfalls fast sämtlich nicht 
zutreffend gedeutet. Unter den zu Anona L. gestellten Resten befinden 
sich Steinkerne der auch in den Alttertiärschichten des Harzvorlandes 
nachgewiesenen Platymastixia cacaoides. 


I. Die Fruchtfossilien aus dem Hangenden der eozänen Braunkohlen. 


Schon vor über 100 Jahren hat ZENKER (1833) aus den Deckschichten 
der mitteleozänen Braunkohle von Altenburg (Thiiringen) Frucht- und 
Samenreste beschrieben. Nach dem in verschiedene Museen gelangten 
Material waren Steinkerne einer erloschenen Mastixioideengattung be- 
sonders häufig. Diese als Platymastixia cacaoides (ZENKER) KIRCHHEIMER 
bezeichnete Form fand sich während der letzten Jahre auch in mehreren 
Gruben der Nachbarschaft Altenburgs, wie die Übersicht auf S. 618 zeigt. 
Neben den Mastixioideenresten lieferte der sandige Ton im Hangenden 
der Altenburger Braunkohle besonders Samen einer erloschenen 
Magnoliaceengattung, die ich als Kirstea beschrieben habe (KırcH- 
HEIMER 1935b, S. 86—88). 

Weitere Fruchtreste wurden in den letzten Jahren auf den Gruben 
bei Borna (Sachsen) und Meuselwitz (Thüringen) gesammelt. Sie stammen 
nicht aus der daselbst abgebauten mitteleozänen Braunkohle, sondern 
sind in den das Flöz überlagernden sandigen Tonen oder feinen Sanden 
enthalten (vgl. KIRCHHEIMER 1936a, S.113). Die durch die Uber- 
sicht (S. 618) genauer bezeichneten Gruben lieferten neben Früchten der 
erloschenen Juglandaceengattung Caryojuglans (S. 622) Steinkerne der 
Mastixioideen Mastixicarpum (S. 632) und Plexiplica (S. 635). Ferner 
fanden sich in der Grube Kraft II bei Deutzen Reste nicht: näher be- 
stimmbarer Mastixioideen (vgl. KIRCHHEIMER 1936a, S. 114). Auch 
vermute ich, daß ein vor vielen Jahrzehnten gesammelter Mastixia - 
Steinkern den Deckschichten der Altenburger Braunkohle entnommen 
wurde (S. 632). Ob Platymastixia cacaoides bei Altenburg auch in der 
Kohle vorkommt oder sich auf die hangenden Tone und Sande be- 
schränkt, ist ungewiß. Die mir bekannten Reste aus den Gruben der 
Gegend von Altenburg, Borna und Meuselwitz wurden sämtlich über 
den mitteleozänen Flözen gefunden. 

1 Das Schrifttum über Platymastixia cacaoides wurde von mir bereits zusammen- 
gestellt (1938a). Ferner lieferte das Altenburger Vorkommen einen Steinkern, 
den ich zunächst unter Vorbehalt der in den mittel- bis oberoligozänen Braun- 
kohlenschichten Deutschlands verbreiteten erloschenen Mastixioideen-Gattung 
Ganitrocera KIRCHHEIMER verglichen habe (1935b, S. 93/94). Dieses Fossil gehört 
bestimmt zu den Mastixioideen, wenngleich seine Beschaffenheit nach dem Ergebnis 
der genauen Analyse die Herkunft von Ganitrocera ausschließt. Daher habe ich 
den Rest in der Übersicht auf S. 618 unter den Mastixioideae gen. et sp. indet. 
geführt. 
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Auch aus den Braunkohlenschichten von Riestedt bei Sangerhausen 
stammen Steinkernreste einer Mastixioidee, der Mastixiopsis nyssoides 
KIRCHHEIMER (1936b, S. 291/292). Sie sollen sich nebst einer der Her- 
kunft von Caryojuglans verdächtigen Form (S. 624) nach alten Angaben 
sowohl in der Kohle als auch in ihren tonig-sandigen Begleitschichten 
gefunden haben. Außer Betracht läßt die folgende Übersicht alle 
Frucht- und Samenreste der benachbarten nordwestsächsischen Braun- 
kohlenschichten bei Wurzen, Grimma und Mittweida. Denn die aus diesem 
Gebiet bekannten Flöze gehören nach dem Vorkommen der Mastixioideen- 
flora (S. 641/642) nicht in das Eozän, sondern sind während des Mittel- 
bis Oberoligozäns entstanden und den Braunkohlen der Lausitz gleich- 
alterig (vgl. KIRCHHEIMER 1937a, S. 111). 


Frucht- und Samenreste aus dem Hangenden der eozänen Braunkohlen 
des Harzvorlandes. 
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Zu den bereits beschriebenen Resten aus dem Hangenden der Alten- 
burger Braunkohle gesellen sich kleine Steinkerne, die ich schon 1935 
zusammen mit den als Kirstea und Platymastixia bezeichneten Fossilien 
in einer alten Sammlung entdeckt hatte. Jedoch wurde ihre Herkunft 
von Myrica (S. 628) erst anläBlich der Untersuchung iibereinstimmend 
beschaffener Steinkerne aus den mittel- bis oberoligozänen Braunkohlen- 
schichten Deutschlands erkannt. Sehr wichtig sind die neuen Funde in 
den Deckschichten der Kohle des Tagebaues III der Grube Regis 
bei Borna. Sie stammen aus grauen, sehr sandigen Tonen, die von dem 
mitteleozänen Fléz nur durch etwa 8 m mächtige lignitführende Sande 
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getrennt werden. Der NordstoB dieses Vorkommens lieferte folgende 
nachstehend beschriebene Formen: 


Sequoia couttsiae (Zweig- und Samen- Mastizicarpum compactum (Steinkern- 


reste), reste), 
Caryojuglans quadrangula (Fruchtreste),  Plexiplica reidi (Steinkernreste), 
Mastixia sp. (Steinkernrest), Symplocos sp. (Steinkernreste). 


Die zu Sequoia couttsiae gestellten Fossilien wurden durch Schlämmen einer 
grôBeren Probe des Sandtons gewonnen. Von Mastizia erhielt ich nur einen Stein- 
kern und auch Symplocos gehért zu den selteneren Funden. Dagegen kommen 
Friichte von Caryojuglans und die Steinkerne der beiden erloschenen Mastixioideen- 
Gattungen massenhaft an der Basis der erwähnten Schichten vor. Diese Fossilien 
habe ich bereits aus den Gruben der Umgebung von Borna mitgeteilt!. Noch nicht 
geklärt ist die Frage nach dem Alter ihrer die mitteleozäne Braunkohle an allen 
Stellen iiberlagernden Fundschichten, da leitende tierische Fossilien offenbar 
fehlen. Zwar lieferte der an Fruchtresten reiche sandige Ton der Grube Regis bei 
Borna den Abdruck beider Klappen einer groBen Muschel. Dieses Fossil besitzt 
nach Wenz eine gewisse Ähnlichkeit mit dem Unio solandri SOWERBY aus den 
obereozänen Lower Headon Beds Südenglands. Da aber das Stück weder SchioB 
noch Schalendicke zu erkennen gibt, kann die Herkunft von Anodonta oder Mar- 
garitana nicht ausgeschlossen werden. Jedenfalls geht der Rest auf eine Süßwasser- 
form zurück, ohne daß sie im Hinblick auf die Möglichkeit einer Einschwemmung 
den limnischen Charakter der Fundschichten belegt. 


Das eozäne Alter der fossilführenden Schichten ist auch stratigraphisch 
nicht zu beweisen, da sie die Flöze diskordant überlagern. An vielen Stellen 
des Gebietes findet sich im Hangenden der Kohle marines Unter- oder 
Mitteloligozän, dem die Sande und Tone ebenfalls entsprechen könnten. 
Nach dem Vorkommen zahlreicher Lignite vermute ich, daß die Schichten 
Material aus aufgearbeiteten Braunkohlen enthalten. Wahrscheinlich 
wurden bei der Transgression des Oligozänmeeres Flözteile zerstört, und 
mit den widerstandsfähigen Ligniten gelangtenauch die Früchte und Samen 
in seine Sedimente?. Da die mittel- bis oberoligozänen Braunkohlen der 
Nachbarschaft (S. 618) und Ostdeutschlands abweichend beschaffene 
Mastixioideenformen führen, hat dieser Vorgang ältere Flöze betroffen. 
Nach den Lagerungsverhältnissen ist nur an die bei Altenburg, Borna 
und Meuselwitz nicht selten im unmittelbaren Liegenden dieser pflanzen- 
führenden Schichten befindliche mitteleozäne Braunkohle zu denken*. 


1 Das auf sie bezügliche Schrifttum wurde am Anfang der Beschreibungen 
zusammengestellt (vgl. S. 623, 632 und 635). 

2 Dieser Ansicht steht nicht entgegen, daß bis auf die wahrscheinlichen Reste 
aus dem Geiseltal Mastixioideen-Steinkerne in der mitteleozänen Braunkohle des 
Gebietes noch nicht mit Bestimmtheit beobachtet wurden. So fand man im an- 
stehenden Londonton der Südostküste Englands fast keine Reste von Früchten 
und Samen, obwohl sie unterhalb seiner Steilwände am Strande sehr häufig sind 
(vgl. Rem und CHANDLER 1933, S. 23—25). 

3 Lignite sind heute in der mitteleozänen Braunkohle des Harzvorlandes nicht 
sehr häufig, aber z. B. aus den Gruben bei Borna bekannt. Offenbar wurden die 
Hölzer durch die chemischen Vorgänge innerhalb der Flöze weitgehend zersetzt, 
blieben aber besser erhalten, falls sie in Ton- oder Sandschichten gelangten (vgl. 
KIRCHHEIMER 1937a, S. 12). 
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Von den erwähnten Pflanzenresten dürften sich zumindest die Stein- 
kerne der erloschenen Mastixioideengattungen auf sekundarer Lagerstätte 
befinden. Denn sie sind Formen aus dem englischen Eozän sehr ähnlich. 
Ihre Stammpflanzen waren demnach wohl sicher Glieder der Eozänflora. 
Sequoia, Caryojuglans, Myrica, Kirstea, Mastixia und Symplocos können 
wesentlich jünger sein. Jedoch ist auch für sie nicht bewiesen, daß sie zu 
der während der Bildungszeit der Fundschichten grünenden Flora gehörten. 
Ihrer Herkunft aus dem Eozän stehen keine Gründe entgegen (S. 641). 


Früchte und Samen können wie tierische Hartteile und im Gegensatz zu Blatt- 
fossilien umgelagert werden. Sie sind von sekundärer Lagerstätte längst bekannt. 
So führen z. B. die quartären Amber Pine Beds der Nachbarschaft Kopenhagens 
neben Resten einer wahrscheinlich altdiluvialen Flora Früchte und Samen aus 
einem offenbar vom nordischen Eise zerstörten jungoligozänen Braunkohlenvor- 
kommen (vgl. KIRCHHEIMER 1938d). Übrigens fanden sich im Harzvorland bei 
Helmstedt in den Schichten des marinen Unteroligozäns leitende tierische Fossilien 
aus der mitteleozänen Braunkohle des Gebietes, wie bereits SCHROEDER (1916, 
S. 180—195) erkannt hatte. Das gleiche Vorkommen lieferte Cornaceen-Hölzer, 
die wohl ebenfalls aus der eozänen Braunkohle stammen und wahrscheinlich auf 
ihre Mastixioideen zurückgehen (vgl. KIRCHHEIMER 1938a). Jedoch können die 
pflanzenführenden Schichten bei Altenburg, Borna und Meuselwitz jünger sein, 
sind vielleicht auch untereinander nicht ganz gleichalterig. Aus dem Hangenden 
der Altenburger Braunkohle haben MENZEL (1926) und Krävuser (1930) Blatt- 
fossilien beschrieben. Da derartige Reste nicht umgelagert werden können, sind sie 
sicher ihren gegenwärtigen Fundschichten gleichalterig. Nach dem Vorkommen der 
Carpinus grandis UNGER dürften die Tone bei Waltersdorf und Schnauderhainichen 
nicht vor dem Mitteloligozän entstanden sein (vgl. KIRCHHEIMER 1937a, S. 102 und 
106). Vielleicht sind sie mit den erwähnten Ablagerungen Äquivalente des Rupeltons. 


II. Neue Untersuchungen über die Fruchtfossilien 
aus dem Hangenden der eozänen Braunkohlen. 


Von den nachstehend beschriebenen Resten habe ich Caryojuglans quadrangula, 
Mastixicarpum compactum und Plexiplica reidi bereits früher aus anderen Vor- 
kommen mitgeteilt. Jedoch erweitern die neuen Funde von der Grube Regis bei 
Borna unsere Kenntnis dieser Formen ganz wesentlich, so daß sie nunmehr zu den 
am genauesten untersuchten fossilen Fruchtresten gehören. Auch die übrigen For- 
men mit Ausnahme der verbreiteten Sequoia couttsiae, sind nicht gewöhnlich, zumal 
Mastixia und Symplocos in Deutschland bislang nur aus jüngeren Schichten bekannt 
waren. Es erübrigt sich, im Rahmen dieser Arbeit die botanische Zugehörigkeit 
der Fruchtfossilien eingehend zu begründen. Denn die diagnostischen Merkmale 
der Steinkerne der Myricaceen, Mastixioideen und Symplocaceen wurden bereits 
wiederholt eingehend beschrieben, so daß hier der Hinweis auf die betreffenden Dar- 
stellungen genügt. 

Die Reste aus dem Tagebau Regis bei Borna wurden von den Herren E. KIRSTE- 
Altenburg und G. Meyer-Ramsdorf aufgesammelt. Sämtliche Belegstücke, ein- 
schließlich der Steinkerne der neuen Myrica-Form, befinden sich im Museum Mauri- 
tianum zu Altenburg (Thüringen). Weitere Reste von Caryojuglans quadrangula, 
Mastixicarpum compactum und Plexiplica reidi besitzen folgende Sammlungen: 

Geologisch-Palaeontologisches Institut der Universität Halle, 

Staatl. Museum für Mineralogie Dresden, 

Sächsisches Geologisches Landesamt zu Freiberg, 
Preußische Geologische Landesanstalt Berlin. 
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Die Abb. 1—17 sind nach nicht retuschierten Vorlagen hergestellt worden. 
Für die Untersuchung des auf S. 619 erwähnten Muschelabdruckes bin ich Herrn 
W. Wenz-Frankfurt a.M. zu Dank verpflichtet. Die Braunkohlenwerke Borna 
A.G. und die Niederlausitzer Kohlenwerke A.G. ermöglichten mir im Jahre 1935 


dankenswerter Weise einen Besuch der Gruben 
bei Borna, so daß ich die Lagerungsverhält- 
nisse der pflanzenführenden Schichten selbst 
untersuchen konnte. 


Taxodiaceae. 


Sequoia ENDLICHER!. Sequoia couttsiae 
HEER (Abb. 1a—d). 


Von Regis bei Borna stammen neben 
bis 3 cm langen Bruchstücken allseits 
beblätterter Zweige zahlreiche gut er- 
haltene Flügelsamen. Die Zweige tragen 
in */,-Stellung inserierte 0,3—0,5 cm 
lange und 0,2—0,3cm breite, amphisto- 
matische Blatter (Abb. 1a—c). Sie sind 
eiförmig-lanzettlich bis dreieckig gestal- 
tet, mit einwärts gekriimmter Spitze 
versehen, oberseits abgeflacht oder 
median schwach rinnig vertieft, auf der 
gerundeten Unterseite nicht selten mit 
einem dem schwachen Leitbiindelstrang 
entsprechenden Längskiel versehen, 
sitzend, liegen der Achse meist dicht 
an oder sind etwas abgespreizt, laufen 
etwas an ihr herab. , Die unterseitigen 
Stomata kommen von der Spitze bis 
zur Basis zerstreut vor, aber nur ver- 
einzelt nahe dem Blattrand und in der 
Mitte. Oberseits sind die Stomata 
zahlreicher und finden sich sowohl im 
Bereich des basalen Blattabschnittes als 
auch auf dem freien apikalen Teil. Sie 
liegen besonders zu beiden Seiten der 
Blattmitte und fehlen in der Nachbar- 
schaft des Randes, ohne daß deutlich 
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Abb. 1. Sequoia couttsiae HEER aus 
dem Alttertiir von Regis bei Borna 
(Sachsen). a Zweigrest mit dicht an- 
liegenden Schuppenblättern. — Etwa 
4mal vergrößert. b Zweigrest mit zum 
Teil abgespreizten Schuppenblättern. — 
Etwa 4mal vergrößert. c Zweigrest 
vgl. Abb. a. — Etwa 10mal vergrößert. 
d Samenrest mit ausgerandeter Basis 
und schwach mukronater Spitze. Der 
Embryo ist etwas gekrümmt, von 
Schwundrissen durchsetzt, der Rand 
des dicken Flügels beschädigt. — 
Etwa 7mal vergrößert. 


abgegrenzte Spaltöffnungsstreifen vorkommen. Gewöhnlich bilden drei 
oder mehr Stomata längsgestreckte Gruppen, zwischen denen sich kurze 
Zellen mit etwas gebogener Membran befinden. Jedes Schließzellenpaar 
wird von vier bis selten sechs glattwandigen Nebenzellen umringt. Die 
längsgestreckten Epidermiszellen der stomatafreien marginalen und 


1 Syn. conif. (1847), S. 197. 
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medianen Zonen besitzen gerade Seitenwände, sind auch größer und 
breiter als die nicht selten etwas quergestreckten Zellen zwischen den 
Spaltôffnungsapparaten. Eine bestimmte Lage der Schließzellen zur 
Mediane der Blätter konnte nicht festgestellt werden. Einzelheiten der 
Struktur ihrer Nachbarschaft haben sich bei der durch die Erhaltung 
bedingten Auflichtuntersuchung nicht ergeben. 

Die Samen sind 0,25—0,52 cm lang, 0,2—0,4 cm breit, oval bis läng- 
lich, flach, ringsum mit einem dicken Flügel versehen, ihre Spitze 
häufig etwas mukronat, die Insertionsstelle ausgerandet, der schmale 
Embryo etwas gekrümmt, seltener fast gerade, fast stets von Schwund- 
rissen durchsetzt (Abb. 1d). Ihre Testa zeigt längsgestreckte faserartige 
Zellen, die über dem Embryo gebogen sind und außen dem Verlauf des 
Flügelrandes folgen. 

Diese Fossilien gleichen in den morphologischen Merkmalen der 
durch Heer (1863, S. 1051—1055) aus der altoligozänen Braunkohle von 
Bovey Tracey (England) beschriebenen Sequoia couttsiae. Überein- 
stimmend beschaffene Reste anderer Vorkommen wurden auch mehrfach 
histologisch untersucht, z.B. von ScHENK (1869, S. 376) beblätterte 
Zweige und Samen aus den mittel- bis oberoligozänen Braunkohlen 
Nordwestsachsens (S. 618). Besonders eingehend hat CHANDLER (1922, 
S. 385—390) den Feinbau dieser Teile der Sequoia couttsiae aus dem 
Obereozän von Hordie in England untersucht. Ihre Befunde gleichen 
unseren Feststellungen vollkommen, so daß die Identität der Reste mit 
Sequoia couttsiae gesichert ist. 

Sequoia couttsiae findet sich im Alttertiär und kommt in sicher miozänen Schich- 
ten des mittleren Europas wahrscheinlich nicht mehr vor, sondern wird von der 
S. langsdorfi (BRONGNIART) HEER vertreten. Wie besonders FRIEDRICH (1883, 
S. 85) erörtert hat, vermittelt die alttertiare Form zwischen den beiden auf eng 
umgrenzte Gebiete des pazifischen Nordamerikas beschränkten heutigen Arten 
der Gattung. Sie nähert sich der Sequoia gigantea (LiwDL.) Drone. in der Beschaffen- 
heit der Zweige, besitzt aber wesentlich kleinere Zapfen. Die Samen entsprechen 
denen der Sequoia sempervirens (LamB.) EnDL., deren Zapfen jedoch bei ungefähr 
gleicher Größe aus mehr Schuppen bestehen. Nach FLorın (1931, S.357) ist der Bau 
der Spaltöffnungsapparate bei beiden rezenten Arten überaus ähnlich. Der nähere 
Vergleich der morphologischen und anatomischen Verhältnisse der Organe von 
Sequoia couttsiae und der Sequoien unserer gegenwärtigen Flora kann nur auf Grund 
eines besser erhaltenen, vollständigeren Materials vorgenommen werden. 


Juglandaceae. 
Caryojuglans KIRCHHEIMER !. 

Die Früchte sind kugelig bis eiférmig gestaltet, fast glatt, zerfallen 
längs der nicht hervortretenden Mittelrippen der beiden Fruchtblätter 
in zwei symmetrische Klappen, über die je zwei besonders in der oberen 
Hälfte entwickelte Längskanten verlaufen, in das einzige Fach treten 
nur die senkrecht zur Dehiszenzebene stehenden primären Scheidewände, 
1 Bot. Jb. f. System. usw. 67, S. 82 (1935). 
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die mit der bis in die obere Hälfte ragenden und mit der Plazenta des 

einzigen Samens versehenen Mittelsäule verwachsen sind. Das Perikarp 

führt symmetrisch verteilte groBe Lakunen, besteht aus einer äuBeren 

Zone radial gestreckter Sklereiden und einem parenchymatischen Innenteil . 
Bislang einzige Art, mit den gleichen Hauptmerkmalen: 


Abb. 2. Caryojuglans quadrangula KırcH- 
HEIMER aus dem Alttertiir von Regis bei 
Borna (Sachsen). a Frucht (vgl. Abb. 2 b—f). 
Auf dem Rücken der vorderen Klappe ver- 
laufen die in der oberen Hälfte deutlichen, 
gegen die Basis verstreichenden beiden Längs- 
kanten. Die Spitze dieser Klappe ist abge- 
brochen, so daß dieSpitze derhinteren Klappe 
sichtbar ist. 6 Frucht. Man erkennt die der 
nicht hervortretenden Mittelrippe des vor- 
deren Fruchtblattes folgende Dehiszenz- 
spalte, ferner die Kanten der beiden Klappen. 
Die Spitze der linken Klappe ist abgebrochen 
(vgl. Abb. 2a). € Spitzenansicht der Frucht. 
Man erkennt die Dehiszenzspalte x und die 
auf dem Rücken der beiden K'appen ver- 
laufenden diagonalen Längskanten. d Die 
flache Basis der Frucht. Man erkennt die 
Dehiszenzspalte x und dieschildchenférmige 
Eintrittsstelle des aufsteigenden Funikulus- 
leitbündels (vgl. Abb. 2e und 4a). e Innen- 
ansicht einer Klappe der Frucht. An der 
Basis X tritt das kräftige Funikulusleitbündel 
ein, steigt in der mit der primären Scheide- 
wand verwachsenen Mittelsäule auf und 
führt zu der subapikalen Plazenta xx des 
einzigen Samens. Das Fach wird von den 
lateralen Einfaltungen des Perikarps nur 
geringfügig eingeengt (vgl. Abb. 2f). f Quer- 
schnitt einer Klappe der Frucht, etwas unter- 
halb der Mitte. x Die mit der Mittelsäule 
verwachsene primäre Scheidewand. xx Die 
in den lateralen Einfaltungen (vgl. Abb. 2e) 
befindlichen Lakunen. Sie stehen mit der 
großen dissepimentalen Lakune x x x in Ver- 
bindung. Die Querschnittsgestalt wird durch 
die Längskanten nicht mehr beeinflußt. 
Etwa natürliche Größe (f etwas vergrößert). 
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Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER. 
(Abb. 2—6.) 


1. Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER (1935a, S. 293; Textabb. 16). 
2. Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER (1935b, S. 82—85; Taf. 12, Fig. 36a 
bis 1 und Textabb. 13). 

3. Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER (1936a, S. 113). 

4. Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER (1937a, S. 60; Textabb. 63). 

Vorkommen (vgl. auch S. 618): 1, 2 z. T. (Fig. 36a—c und e), 3 z. T., 4 Grube 
Phoenix b. Meuselwitz; 2 z. T. (Fig. 36d, f und g), 3z. T. Grube Kraft II b. Deutzen; 
2 z. T. (Fig. 36h), 3 z. T. Grube Dora und Helene b. Groß-Zössen; 3 z. T. Grube 
Borna b. Borna. 


Die früher beschriebenen Reste aus den Gruben bei Borna und Meusel- 
witz waren sehr schlecht erhalten, so daB ich die morphologischen Ver- 
hältnisse dieser wohl ältesten Juglans-artigen Fruchtform des deutschen 
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Tertiärs falsch beurteilte. Auf Grund der neuen Funde wurde ihr Bau 
geklart und die berichtigte Diagnose gegeben. Wie ich bereits friiher be- 
merkt habe, gehören wahrscheinlich auch die durch FRIEDRICH (1883, 
S. 214/215; Tafel 6, Fig. 17 und 18) aus den Braunkohlenschichten von 
Riestedt bei Sangerhausen unter ,,Carya ventricosa (STERNBERG) UNGER“ 
beschriebenen Fossilien zu Caryojuglans quadrangula. 

Die Früchte sind 1,8—3,5 cm lang, fast kugelig bis eiförmig, seltener in 
der Spaltebene etwas abgeflacht, 1,8—-3 cm breit, zugespitzt, gerundet oder 
mit einer kleinen abgesetzten Spitze 
versehen, an der gerundeten, etwas ab- 
geflachten oder eingesunkenen Basis 
tritt das kraftige Funikulusleitbündel 
in Gestalt eines kleinen rundlichen 





a à 








Abo.3. Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER 
aus dem Alttertiär von Regis bei Borna (Sachsen). 
a Etwas verformte kleine Frucht, zeigt die 
Debiszenzspalte und eine der Kanten der 
vorderen Klappe. Ihre Oberfläche ist durch 
Schwundrisse (vgl. Abb. 46) netzig gefeldert, im 
Gegensatz zu der ungewöhnlich gut erhaltenen 
Frucht der Abb. 2. b Große Frucht mit netzig 
skulptierter Oberfläche (vgl. Abb. 3a), zeigt zwi- 
schen den durch Bruch beschädigten Klappen 
die Dehiszenzspalte. Etwa natürliche Größe. 


Abb. 4. Caryojuglans quadrangula K1RCH- 
HEIMER aus dem Alttertiär von Regis 
bei Borna (Sachsen). a Mittelsäule einer 
Fruchtklappe (vgl. Abb. 2e). x Die 
Eintrittsstelle des kräftigen Funikulus- 
leitbündels, das zu der subapikalen 
Plazenta x x führt. b Teil einer Klappe. 
Das Perikarp zeigt in der Spaltfläche 
radiale Schwundrisse, welche die netzige 
Skulptur der Oberfläche vortäuschen (vg]. 
Abb. 3, 6a und b). Etwa 2mal vergrößert. 





Schildchens ein (Abb.2 und 3). Sie spalten längs der nicht hervortretenden 
Mittelrippen der beiden Fruchtblätter in zwei symmetrische Klappen mit 
ursprünglich glatter oder fein runzeliger Oberfläche. Auf ihrer gewölbten 
Rückenseite verlaufen je zwei verschieden entwickelte Längskanten, die 
sich zwischen den Verwachsungslinien der Fruchtblätter und den Dehiszenz- 
nähten befinden, in der oberen Hälfte hervortreten und gegen die Basis 
verstreichen, manchen Früchten auch vollkommen fehlen. Das Fach zeigt 
nur die senkrecht zur Dehiszenzebene stehenden, auf die umgeschlagenen 
Fruchtblattränder zurückgehenden primären Scheidewände. Sie sind 
dünn und mit der bis in die obere Hälfte ragenden Mittelsäule verwachsen, 
ziehen sich unterhalb der Spitze gegen die Wand zurück. Die Mittel- 
säule wird von dem kräftigen aufsteigenden Funikulusleitbündel durch- 
zogen und trägt die subapikale Plazenta des bis auf Reste zerstörten 
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Samens (Abb. 4a). Jede Klappe besitzt langs der Spaltebene innerhalb 
der von den Seiten gegen das Fach schwach vorgewölbten Teile der Schale 
zwei große gestreckte Lakunen, die durch den Zerfall lockeren Parenchyms 
entstanden sind. Auch finden sich dissepimentale Lakunen, und zwar nahe 
der Außenwand. Diese verschmelzen mit den lateralen Lakunen, so daß 
die eingefalteten Wandteile durch das lockere Parenchym von dem übrigen 
Perikarp getrennt werden (Abb. 2/). Bei den meisten Nüssen zeigt die 
Oberfläche gestreckte Felder oder ist netzig beschaffen (Abb. 3). Im 
Quer- und Längsschnitt geben sich ihre Grenzen als radiale Schwund- 
risse zu erkennen, durch welche die fast glatte Schale aufgeteilt und eine 
ursprünglich nicht vorhandene Skulptur vorgetäuscht wird (Abb. 45). 





Abb. 5. Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER aus dem Alttertiär von Regis bei Borna 
(Sachsen). a Radial gestreckte Sklereiden der Außenzone des Perikarps. 6 Rundlich- 
polygonale Parenchymzellen der inneren Teile des Perikarps. Etwa 200mal vergrößert. 


Zellstruktur (Abb.5): Die deutlich differenzierte, 0,1—0,2 cm breite AuBenzone 
des Perikarps besteht aus radial gestreckten, 40—120y langen und 15—25 breiten 
getüpfelten Sklereiden (Abb. 5a). Auf sie folgt die parenchymatische Innenzone, 
deren rundlich-polygonale Elemente 20—30 u groß, mäßig sklerosiert und dicht 
getüpfelt sind (Abb. 56). Am Fach und in den Einfaltungen der Schale finden sich 
entsprechende Zellen mit schwächer oder kaum verdiekten Wänden. 

Wichtig sind zwei mit drei Spaltfurchen versehene Früchte (Abb. 6). 
Jede der durch sie abgegrenzten ungefähr gleich großen drei Klappen zeigt 
in der Mitte die primäre Scheidewand. Ihre drei Scheidewände sind mit 
der Mittelsäule unter Winkeln von etwa 120° verwachsen. Die drei 
Klappen der am besten erhaltenen Frucht sind im Gegensatz zu den 
bikarpidischen Nüssen mit nur einer Kante versehen. Jedoch kann aus 
diesem Befunde nicht auf ein dreiteiliges Pseudoexokarp geschlossen 
werden, da eine der drei Klappen der zweiten Frucht zwei Kanten zeigt 
und das Vorkommen von Kanten keinesfalls die Annahme einer geteilten 
Hülle begründet. 

Nach KRoNFELD (1888, S. 301/302) sind dreiteilige Nüsse bei Juglans regia L. 
nicht selten. Auch PENZ1G (1922, S. 226) erwähnt für diese rezente Art trikarpidische 
Früchte mit 3 Dehiszenznähten und trikotylem Embryo. Die Fossilien zeigen über- 
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einstimmende morphologische Verhältnisse, da wie bei den heutigen Niissen die in 
Einzahl vorhandene zentrale subapikale Plazenta auf lediglich einen Samen schließen 
läßt. Nur sind die für Juglans regia kennzeichnenden 3 Mittelrippenwülste durch 
einfache Dehiszenznähte ersetzt. Tetrakarpidische, vierklappige Früchte wurden 
bei Caryojuglans quadrangula noch nicht beobachtet. Für Juglans regia stellt 
Penzıc das Vorkommen derartiger Nüsse in Abrede, wenngleich es ihm nicht aus- 
geschlossen erscheint. Die nach dem Schrifttum gelegentlich auftretenden vier- 
klappigen Nüsse sollen wie die gewöhnlichen Früchte aus 2 Karpiden bestehen, aber 
auch längs ihrer Verwachsungslinie dehiszieren. Abnorme kommissurale Spalten 
waren schon A. BRAUN bekannt und Marry (1929, S. 22/23) erwähnt sie für Juglans 
sieboldiana Maxim. sowie seine J. chassagnei aus dem Oligozän Zentralfrankreichs. 





Abb. 6. Trikarpidische Früchte der Caryojuglans quadrangula KIRCHHEIMER aus dem Alt- 
tertiär von Regis bei Borna (Sachsen). a Spitzenansicht einer Frucht (vgl. Abb. 6b). 
Man erkennt die drei Dehiszenzspalten x der mit je einer Längskante versehenen Klappen. 
Die beiden rechten Klappen sind beschädigt. 6 Ansicht der Basis der Frucht Abb. 6a. 
Man erkennt die drei Dehiszenzspalten x und die schildehenförmige Eintrittsstelle des 
aufsteigenden Funikulusleitbündels (vgl. Abb. 4a). € Seitenansicht einer Frucht, der die 
vordere Klappe fehlt. Man erkennt die mit den primären Scheidewänden der beiden 
übrigen Klappen verwachsene Mittelsäule, welche bei x die subapikale Plazenta des 
einzigen Samens trägt (vgl. Abb. 4a). Die rechte Klappe wurde beschädigt, so daß bei 
xx die laterale Lakune eröffnet ist (vgl. Abb. 2f). Etwa natürliche Größe. 


In den Braunkohlenschichten des Rheinlandes kommen nicht selten vierklappige 
Nüsse der Juglans ventricosa (8.627) mit nur zwei primären Scheidewänden vor. Sie 
sind demnach zwar wie die normalen Juglans-Früchte bikarpidisch, spalten aber 
nicht nur wie diese in der Mittellinie der Fruchtblätter, sondern auch längs abnormer 
kommissuraler Dehiszenzlinien. Übrigens finden sich bei Juglans regia entgegen 
der Ansicht PENZIGs nicht selten tetrakarpidische Nüsse. Diese von mir besonders 
im Jahre 1935 beobachteten Früchte dehiszieren längs der vier deutlich ausgeprägten 
Mittelrippenwülste, enthalten vier primäre Scheidewände und einen tetrakotylen 
Keimling. Auch CRONBACH (1935, S. 277) hat eine tetrakarpidische Nuß abgebildet 
und zutreffend gedeutet (,,Juglans regia quadrivalvis‘‘). Jedoch kann auf dem Vor- 
kommen derartiger Früchte keine Unterart von Juglans regia begründet werden, 
da sie sich gelegentlich unter den gewöhnlichen Nüssen eines Baumes finden und 
keine Varietät mit ausschließlich tetrakarpidischen Früchten bekannt ist. 


Früher wurde für Caryojuglans quadrangula eine dem Pseudoexokarp 
der heutigen Carya-Arten ähnliche Fruchthülle angenommen (KırcH- 
HEIMER 1935 b, S. 82—85). Zu dieser Ansicht gelangte ich durch die 
Beobachtung, daß sich die bei den sehr schlecht erhaltenen Resten 
strukturlose äußere Schicht des Perikarps von den inneren Teilen ab- 
gelöst hatte oder die großen Lakunen einen Zerfall bedingten. Auch 
schienen an ihrer Lateralseite die Dehiszenznähte zu fehlen, und die ab- 
gebrochene Spitze wurde mit einem Griffelmal verwechselt. Nach den 
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zum Teil ausgezeichnet erhaltenen neuen Funden sind die Fossilien nicht 
mehr als Friichte mit vierteiliger Hiille zu betrachten. Ob Caryojuglans 
mit einem klappigen oder einheitlichen Pseudoexokarp versehen war, 
kann nicht mehr festgestellt werden. 

Die eigentümliche Beschaffenheit dieser Nüsse steht jedoch außer 
Frage, wenn auch große glattschalige Juglandaceen-Früchte ohne hervor- 
tretende Mittelrippenwülste in den Schichten des deutschen Tertiärs 
verbreitet sind. Am häufigsten findet sich Juglans ventricosa (STERN- 
BERG) BRONGNIART, der aber die für Caryojuglans bezeichnenden Kanten 
auf den Klappen fehlen (vgl. KırcHHEIMER 1936 b, S. 80—82). Die 
Früchte der Juglans costata UNGER sind zwar kantig, besitzen aber deut- 
liche Mittelrippenwülste (vgl. KIRCHHEIMER 1936 b, S. 82/83). Von diesen 
Formen und ihren Verwandten unterscheiden sich die vorliegenden 
kantigen und ungerippten Fossilien durch die gegen den parenchyma- 
tischen inneren Teil des Perikarps deutlich abgegrenzte Außenzone. 
Zwar führt die Außenschale auch bei Juglans ventricosa und J. costata 
im Gegensatz zu den heutigen Vertretern der Gattung ebenfalls radial 
gestreckte Sklereiden. Ihre Elemente verkürzen sich aber nach innen 
und gleichen schließlich den mit buchtig gefalteten Membranen ver- 
sehenen Parenchymzellen des fachnahen Teils, der bei Caryojuglans 
aus rundlich-polygonalen Zellen besteht und von der Außenzone deutlich 
differenziert ist. Die lateralen und dissepimentalen Lakunen sind bei 
den näher untersuchten Juglans-artigen Fossilien stets getrennt. Auch 
ist mir keine Art der gegenwärtigen Flora bekannt, deren Fruchtklappen 
mit Caryojuglans den Besitz einer durchgehenden Lakune teilen. 

Trotz der Carya-artigen äußeren Beschaffenheit und ohne Rücksicht auf das 
für diese Gattung bezeichnende Vorkommen radial gestreckter Sklereiden in den 
äußeren Teilen der Schale, habe ich die erwähnten Formen zu Juglans gestellt. 
Denn auch einige Juglans-Arten der heutigen Flora besitzen ähnliche Früchte, z. B. 
die in Ostasien heimische J. cordiformis Maxım. und ihre Verwandten. Dagegen 
führen die Früchte von Carya Nutt. stets + entwickelte sekundäre Scheidewände, 
die den Fossilien wie manchen heutigen Juglans-Arten fehlen. Auch enthält die 
Schale von Carya keine großen Lakunen, wenngleich durch den Zerfall lockeren 
Gewebes z. B. bei C. aquatica Nutt. kleine Hohlräume entstehen. 

Von diesen Befunden ausgehend ist die Frage zu erörtern, ob die 
auf Grund des fälschlich angenommenen vierteiligen Pseudoexokarps 
als Reste einer besonderen Gattung Caryojuglans beschriebenen Fossilien 
zu Juglans oder Carya gestellt werden können. Meines Wissens zeigen 
die Früchte keiner Juglans-Art der gegenwärtigen Flora die für sie 
bezeichnenden äußeren Merkmale, eine rippenlose Schale mit kantigen 
Klappen. Die bei Carya vorhandenen ähnlichen Früchte besitzen sekun- 
däre Scheidewände, aber keine großen Lakunen. Da Caryojuglans äußer- 
lich Carya-artig beschaffen ist und die inneren morphologischen Merk- 
male Juglans-ähnlich sind, vereinigt sie Eigenschaften des Fruchtbaus 
beider Gattungen. Dagegen finden sich der Juglans ventricosa und 
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J. costata äußerlich entsprechende Früchte sowohl bei Carya als auch bei 
Juglans. Allerdings entfernt sich die Zellstruktur bei allen erwähnten 
Fossilformen von Juglans, nähert sich dem Feinbau des Perikarps der 
heutigen Carya-Arten und beweist, daß sie auf erloschene Typen zurück- 
gehen. Einer hypothetischen „Zwischenform‘‘ der beiden sehr eng 
verwandten heutigen Gattungen kommen besonders die als Caryojuglans 
bezeichneten Reste nahe, wenngleich auch die übrigen Fossilien einen 
Teil ihrer Eigenschaften besitzen. Daher sei die Gattung Caryojuglans 
mit der verbesserten Diagnose für die eigentümlichen Nüsse aus dem 
Alttertiär des Harzvorlandes aufrechterhalten. 


a 





. D c d 
Abb. 7. Myrica altenburgensis n. sp. aus dem Alttertiär von Altenburg (Thüringen). a Ver- 
schieden gestaltete Steinkerne in der Seitenansicht. — Fast 2mal vergrößert. b Steinkern, 
seitlich abgeflacht mit der dem größten Umfang folgenden, schwach wulstig abgesetzten 
Kommissur der beiden Fruchtblätter. — Etwa 6mal vergrößert. c Steinkern in der Seifen- 
ansicht, zeigt die schwach wulstige Oberfläche. — Etwa 6mal vergrößert. d Klappe eines 
Steinkerns, einem der beiden Fruchtblätter entsprechend. Bei x tritt das zur basalen 
Plazenta des einzigen Samens führende Funikulusleitbündel ein. Die etwas abgesetzte 
Spitze des längsgespaltenen Faches schließt an seine Mikropyle an. — Etwa 6mal vergrößert. 


Die in neuerer Zeit beschriebenen alttertiären Juglandaceen-Fruchtreste sind 
der Caryojuglans quadrangula sämtlich unähnlich. Auf Juglans chassagnei MARTY 
aus dem Oligozän Zentralfrankreichs wurde bereits hingewiesen (S.626). Juglandi- 
carya Rei et CHANDLER (1933, S. 140—146) umfaßt die im untereozänen London- 
ton gefundenen Juglandaceen-Früchte, die nicht mit Sicherheit auf eine Gattung 
der heutigen Flora bezogen werden können. Unter den ihr angeschlossenen Formen 
fehlen den als Caryojuglans bezeichneten Fossilien ähnliche Reste. Juglans schweig- 
geri (GÖPPERT et BERENDT) HEER aus dem Unteroligozän des Samlandes ist 
glattschalig, ohne Kanten und mit einer verjüngten Basis versehen (vgl. KırcH- 
1937b, S. 460—463). Die Zellstruktur ihrer Schale entspricht dem Feinbau 
von Juglans, da ihr die für Carya und Caryojuglans bezeichnenden radial gestreckten 
Sklereiden fehlen. Somit ist Juglans schweiggeri den der J. cordiformis verwandten 
glattschaligen Arten der gegenwärtigen Flora wesentlich ähnlicher, als den vom 
mittleren Oligozän bis in das obere Miozän verbreiteten Formenkreisen der J. ventri- 
cosa und J. costata. 


Myricaceae. 
Myrica Linnt}. Myrica altenburgensis n. sp. (Abb.7 und 8). 
Steinkerne 0,4—0,53 cm lang, in der Dehiszenzebene 0,32—0,46 cm 
breit, senkrecht zu ihr abgeflacht, an der Basis gerundet, zur stumpfen 


1 Spec. plant., Ed. I, S. 1024 (1753). 
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Spitze etwas verjiingt, schwach runzelig und mit seichten Gruben ver- 
sehen, das Fach ist eiförmig gestaltet, seitlich zusammengedrückt. 

Die längs des größten Umfanges in zwei den Fruchtblättern ent- 
sprechende symmetrische Klappen zerfallenden Steinkerne sind 0,4 bis 
0,53 cm lang, in der Dehiszenzebene 0,32—0,46 cm breit, senkrecht zu ihr 
bis auf 0,25—0,3 cm abgeflacht, an der Basis gerundet, zur stumpfen Spitze 
etwas verjüngt, am größten Umfang mitunter schwach wulstig abgesetzt, 
die Oberfläche gut erhaltener Steinkerne ist von feinen unregelmäßigen 
Wülsten und seichten Gruben bedeckt (Abb.7). Der Funikuluskanal 
tritt am Grunde innerhalb lockeren Gewebes ein, durchbricht in geradem 
Verlaufe das an der Spaltfläche bis 
0,08 cm dicke Endokarp und führt zur 
basalen Plazenta des noch teilweise er- 
haltenen einzigen Samens. Das Fach 
ist im medianen Längsschnitt ungefähr 
eiförmig gestaltet, mit einer an die 
Mikropyle des Samens anschließenden | 
kleinen abgesetzten Spitze versehen, 
lateral zusammengedrückt. 

Zellstruktur (Abb. 8): Das Endokarp 
besteht aus 20—60 u großen, etwas ge- 


streckten Parenchymzellen mit stark un- 


regelmäßig buchtig gefalteter, einfach ge- | Rn oe gsm À - sp. = 
os 5 . . . = em / rvon nburg üringen le 
tiipfelter Membran, die in verschiedenem Querschnitt durch das Endokarp. Man 


Grade verdickt ist. Besonders in den mitt- erkennt die Parenchymzellen, deren Mem- 
leren Teilen der Wand umschlieBen sie ein branen unregelmäßig buchtig gefaltet und 
größeres Lumen, das nach außen und innen ee aie = om 
wahrscheinlich erst im Verlaufe der In- Etwa 220mal vergrößert. 
kohlung obliteriert wurde. 

Nach meinen Vergleichsstudien kennzeiehnet der beschriebene Bau 

die Steinkerne von M yrica (KIRCHHEIMER 1938b). In den mittel- bis ober- 
oligozänen Braunkohlenschichten Deutschlands findet sich besonders eine 
Form, die mit den Steinkernen der Mehrzahl der lebenden Arten die 
kugelige Gestalt teilt. Auch kommen sowohl fossil als auch bei heutigen 
Vertretern der Gattung an beiden Polen zugespitzte Steinkerne vor. Den 
Resten aus den Deckschichten der Altenburger Braunkohle ähnliche, 
lateral stark abgeflachte Steinkerne besitzt meines Wissens nur Myrica 
asplenifolia (BANKS) BAILL., die auf Nordamerika beschränkte einzige Art 
der Untergattung Comptonia Banks. Allerdings ist nicht ausgeschlossen, 
daß auch bei Morella Lour. derartige Steinkerne vorkommen, da ich nur 
die Früchte eines Teils ihrer Arten untersuchen konnte. Wahrscheinlich 
stammen aber die unter Myrica altenburgensis beschriebenen Fossilien von 
einer Comptonia-artigen Form}. 
"1 Sehr ähnliche inkohlte Steinkerne finden sich in dem mittel- bis oberoligozänen 
Braunkohlenton von Niederpleis bei Siegburg. Das gleiche Vorkommen lieferte 
zahlreiche Reste der als Myrica suppani KIRCHHEIMER beschriebenen, kugeligen 
Form (vgl. KIRCHHEIMER 1938b). 
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Den fiederspaltigen Blättern der Myrica asplenifolia vergleichbare Fossilien 
sind im deutschen Tertiär verbreitet. Sie finden sich z. B. auch in den mitteleozänen 


Br Lnhl hich. 





des Harzvorlandes. Hormann (1930, S. 45; 1931, S. 68/69) 


hat ihre Kutikeln untersucht und festgestellt, daB die Struktur mit dem Feinbau 


x 





a ë 


Abb.9. Mastiria sp. aus dem Alttertiär 
von Regis bei Borna (Sachsen). a Die 
abgeflachte Dorsalseite des Steinkerns. 
Bei x ist die bis zur Basis reichende, 
auf den eingefalteten Wandteil (vgl. 
Abb. 9c) zurückgehende Längsfurche 
sichtbar. — Etwa 4mal vergrößert. 
b Die gewölbte Ventralseite des Stein- 
kerns. — Etwa 4mal vergrößert. c Quer- 
schnitt des Steinkerns. An der abge- 
flachten Dorsalseite ist die Wand zu 
einer Längsfurche x (vgl. Abb. 9a) 
eingefaltet und ragt als Fortsatz in das 
Fach, dem Reste der Testa des einzigen 
Samens (vgl. Abb. 10c) anhaften. Zu 
beiden Seiten der Einfaltung befindet 
sich im Endokarp lockeres Gewebe x x, 
das die große Keimklappe abgrenzt. — 
Etwa 6mal vergrößert. 


der Epidermis der heutigen Art überein- 
stimmt. Derartige Blattfossilien wurden 
besonders im älteren Schrifttum nicht selten 
zu den Proteaceen gestellt, und kürzlich hat 
DorzLer (1937, S. 26—28) diese Herkunft 
für Reste aus dem Oligozän des bayrischen 
Alpenvorlandes angenommen. Das Vorkom- 
men der Familie im Tertiär des mittleren 
Europas ist zwar nicht ganz unwahrscheinlich, 
aber keinesfalls bewiesen. Ihre durchaus er- 
haltungsfähigen Früchte und Samen fehlen 
in den Fundschichten der angeblichen Protea- 
ceen-Blattfossilien. Die zahlreichen Myrica- 
Steinkerne begründen dagegen die Annahme, 
daß die hinsichtlich der botanischen Zuge- 
hörigkeit strittigen Reste großenteils auf 
Myricaceen-Blätter zurückgehen. Eingehend 
werde ich mich mit der Frage des Vorkommens 
der Proteaceen in einer für den ,,Fossilium 
Catalogus‘ bestimmten Monographie der 
beiden Familien beschäftigen. 


Cornaceae. 
Mastixia BLUME !. Mastixia sp. 
(Abb. 9 und 10). 

Dieser Steinkern ist 1,16 em lang, 
schwach längsrunzelig, ventral gewölbt, 
dorsal stark abgeflacht, mit einer auf 
den eingefalteten Wandteil zurück- 
gehenden Längsfurche versehen, an der 
Spitze gerundet, die Basis zeigt eine 
abgesetzte kleine Spitze (Abb. 9). Der 
mediane Durchmesser beträgt nur 
0,36 cm, transversal ist der Steinkern 
bis 0,5 em breit. Auf dem Querschnitt 
zeigt sich das durch die Einfaltung huf- 
eisenförmig gestaltete enge Fach, dessen 
Wand Reste der häutigen Testa des 


einzigen Samens anhaften (Abb. 9c). An seiner Ventralseite verläuft das von 
der Spitze absteigende Funikulusleitbündel. Die Lage läßt auf eine median- 
ventrale Raphe des Samens schließen. Zu beiden Seiten der Einfaltung 
befinden sich in dem bis 0,13 cm starken Endokarp durch Zerfall lockeren 


Gewebes entstandene kleine Hohlräume. 
1 Bijdr. Fl. Nederl. Ind., S. 654 (1825). 


Sie dienen der Lösung der 
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groBen dorsalen Keimklappe, welche von 
der Spitze bis zur Basis reicht und innen 
mit dem auf die Einfaltung zuriickgehen- 
den Fortsatz versehen ist. Die eingefalte- 
ten Wandteile liegen eng aufeinander, 
ohne verwachsen zu sein. 


Zellstruktur (Abb. 10): Ursprünglich befand * 


sich am Fach eine Epidermis, die jedoch fast 
ganz zerstért ist. Auf sie folgen 3—5 unregel- 
maBige Lagen starkwandiger, dicht getiipfelter, 
meist etwas tangential gestreckter, 10—35 u 
groBer Parenchymzellen. Die anschlieBenden 
Zellen sind 10—20 u breit, bis 0,03 em lang, 
faserartig beschaffen, zu konzentrischen Ver- 
bänden geordnet, jedoch auch stark verfloch- 
ten. Nach außen folgen gleichartige Elemente, 
die aber vorwiegend radial verlaufen und etwa 
zwei Drittel des Endokarps aufbauen. Gegen 
seine Außenseite werden sie kürzer; den Ab- 
schluß bilden 2—4 unregelmäßige Lagen fast 
isodiametrischer Parenchymzellen mit stark 
verdickter Membran und winzigem rundlichem 
Lumen. 

Die zweischichtigen Testareste sind ob- 
literiert, von zahlreichen Rissen und Falten 
durchsetzt, so daß ihre Beschaffenheit nur 
schwer zu erkennen ist. Die äußere Lage be- 
steht aus 25—45 u hohen Zellen, die transversal 
gestreckt sind, bis 180 a Länge erreichen, in 
ziemlich regelmäßigen Querreihen liegen und 
dünne Membranen besitzen (Abb. 10c). Ihre 
Querwände sind gerade, die kurzen Längs- 
wände häufig gebogen oder schief gestellt. 
Wahrscheinlich waren die Elemente der tieferen 
Lage übereinstimmend beschaffen und an- 
geordnet. 

Das in den Hangendschichten der 
Braunkohle von Regis gefundene Fossil 
kann auf keine erloschene Mastixioideen- 
gattung bezogen werden, sondern gehört 
unzweifelhaft zu Mastixia. Die ebenfalls 
mit einer dorsalen Längsfurche versehe- 
nen Steinkerne der rezenten Arten sind 
durchschnittlich wesentlich größer. Je- 
doch haben REID und CHANDLER (1933, 
S. 451 bis 452) aus dem untereozänen 
Londonton als Mastixia parva lediglich 
0,7—1 cm lange Steinkerne beschrieben. 
Die Identität dieser Form oder der 

Planta Bd. 27. 
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c 
Abb. 10. Mastiria sp. aus dem Alt- 
tertiär von Regis bei Borna (Sach- 
sen). a Querschnitt durch das Endo- 


karp. Die am Fach befindlichen 
Lagen parenchymatischer Zellen (vgl. 
Abb.10b x). xx Die tangential ge 
ordneten Verbände fachnaher faser- 
artiger Zellen (vgl. Abb. 10b xx). 
xxx Ungefähr radial verlaufende. 
verflochtene faserartige Zellen, die 
den größten Teil des Endokarps auf- 
bauen. — Etwa 50mal vergrößert. 
b Querschnitt durch das Endokarp 
(vgl. Abb. 10a). Die am Fach be- 
findlichen unregelmäßigen Lagen 
parenchymatischer Zellen. xx Die 
fachnahen tangentialgeordneten Ver- 
bände faserartiger Zellen. — Etwa 
220mal vergrößert. c Testa in der 
Aufsicht. Man erkennt die zu ziem- 
lich regelmäßigen Querreihen x ge- 


ordneten dünnwandigen, ungefähr 

viereckigen Zellen (vgl. Abb. 15€ 

und f). Etwa 50mal vergrößert. 
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etwas größeren Mastixia cantiensis REID et CHANDLER mit dem vor- 
liegenden Steinkern kann nicht ausgeschlossen werden, da die mir nicht 
avganglichen englischen Fossilien abweichend erhalten sind. Der vor- 
liegeude Rest erreicht nur die Größe allerkleinster Steinkerne der eben- 
falls nicht unähnlichen Mastixia pistacina (UNGER) KIRCHHEIMER aus den 
mittel- bis oberoligozänen Braunkohlenschichten Deutschlands (Kircu- 
1938 b). In der Hoffnung auf weitere Funde will ich den Steinkern 
von Regis mit keiner bereits bekannten Form vereinigen. Auch bin ich 
der Ansicht, daß bei den Frucht- und Samenresten der sichere Nachweis 
der generischen Herkunft wichtiger als die Frage nach der artlichen Zu- 
gehörigkeit ist. 

Bemerkenswert sind die Reste der Testa, die in den Mastixioideen- 
Steinkernen aus dem deutschen Alttertiär fast stets fehlt. Auch bei den 
rezenten Mastixien haftet sie am Fach, ohne mit seiner Wand zu ver- 
wachsen. Die Zellstruktur der Reste aus dem Mastixia-Steinkern von 
Regis gleicht der ebenfalls zweischichtigen Testa der rezenten Arten 
(KIRCHHEIMER 1938a). Übereinstimmend beschaffen sind die Testareste 
aus den Steinkernen der Plexiplica reidi (S. 637). 

Dem Steinkern von Regis bei Borna ist eine durch Gemıtz (1842, S. 94/95; 
Taf. 2, Fig. 6 und 7) unter Baccites « ides ZENKER abgebildete Form aus den 
Hangendschichten der Altenburger Braunkohle so ähnlich, daß ich von der Zu- 
gehörigkeit überzeugt bin. ENGELHARDT (in GErnrrz 1892, S. 194) hat die Abbil- 
dungen auf Nyssa bezogen. Ob ein bereits früher von mir mitgeteilter Mastixia- 
Steinkern aus den Braunkohlenschichten des Harzvorlandes stammt, ist nicht ganz, 
gewiß (1935b, S. 88—90). Dieses 1,6 cm lange und bis 0,9 cm breite Fossil zeigt 
auf der stark abgeflachten Dorsalseite eine wesentlich weitere Furche, von der wohl 
als Schwundrisse zu deutende Rinnen nach den Seiten verlaufen. Sehr wahrschein- 
lich gehört der Rest zu einer anderen Art als der neu beschriebene Steinkern, wenn- 
gleich erst weitere Funde seine Beziehungen zu den erwähnten Formen klären können. 





Mastixicarpum CHANDLER!. Mastixicarpum compactum KIRCHHEIMER 
(Abb. 11 und 12). 
1. Myristica cf. fragrans Tuuns. (Hormann 1930, S. 49; Taf. 5, Fig. 26). 
2. Mastixicarpum compactum KIRCHHEIMER (1934a, S. 789/790; Textabb. 20a 


bis c). 
3. Mastixicarpum compactum KIRCHHEIMER (1935b, S. 90/91; Taf. 13, Fig. 39a 
bis k). 


4. Mastixicarpum compactum KIRCHHEIMER (1936a, S. 113). 

5. Mastixicarpum compactum KIRCHHEIMER (1936b, S.290; Taf. 7, Fig. 3). 

6. Mastixicarpum compactüm KIRCHHEIMER (19372, S.88—90; Textabb. 

105a—c). 

Vorkommen (vgl. auch S. 618): 1, 2 z. T. (Textabb. 20a), 3 z. T. (Fig. 39a und 
f—h), 4 z.T., 5, 6 (Textabb. 105a) Grube Dora und Helene b. Groß -Zéssen; 
22. T. (Textabb. b und c), 3 z. T. (Fig. 39d unde), 4 z. T., 6 z. T. (Textabb. 105b 
und c) Grube Phoenix b. Mumsdorf; 3 z. T. (Fig. 39b und c), 4 z.T. Grube 
Kraft II b. Deutzen; 4 z.T. Grube Borna b. Borna. 


1 Paleontogr. Soc. London 78, S. 35 (1925). 
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Die stets einfächerigen Steinkerne sind 1,5—3,5 cm lang, im Quer- 
schnitt bei 1,2—2,8 cm Durchmesser rundlich, dorsal etwas abgeflacht, 


v6 


c d 






x 
xx 
L XX x 


z x Z m 
Abb. 11. Mastiricarpum compactum KIRCHHEIMER aus dem Alttertiär von Regis bei Borna 
(Sachsen). a und b Steinkerne mit schwach runzeliger Skulptur. e und d Steinkerne mit 
seichten Längsrinnen. e—h Querschnitte verschiedener Steinkerne. Der von der meist etwas 
abgeflachten Dorsalseite ausgehenden Einfaltung entspricht keine Außenfurche. Die mit 
der Keimkiappe (Abb. 117) verbundene Einfaltung ist ungefähr rundlich-dreieckig gestaltet, 
zwischen ihren Blättern befindet sich lockeres Gewebe, das besonders bei f zerstört ist 
und einen Hohlraum hinterlassen hat. Die parenchymatischen Gewebeteile des Stein- 
kerns À sind durch Abbürsten entfernt. Daher treten die aus widerstandsfähigen Fasern 
bestehenden Teile hervor, z. B. in der Nachbarschaft des Faches, x Bezeichnet die Lage 
der durch die Zerstörung des lockeren Gewebes entstandenen Hohlräume (vgl. Abb. 11g x). 
xx Die deutlich abgegrenzte Keimklappe. i Spitze eines dehiszierenden Steinkerns. x Die 
sich von seiner Dorsalseite lösende und ihrer ganzen Länge folgende Keimklappe. Sie ist 
innen mit dem auf den eingefalteten Wandteil zurückgehenden Wulst x x versehen. xxx Das 
geöffnete Fach (vgl. Abb. 11k und m). k Obere Hälfte der Dorsalseite eines dehiszierten 
Steinkerns, zeigt das geöffnete Fach. 1 Obere Halfte der zu dem Steinkern Abb. 11 k gehörigen 
Keimklappe, von innen gesehen. Man erkennt den auf den eingefalteten Wandteil zurück- 
gehenden Wulst. m Querschnitt des Steinkerns Abb. 11%, zeigt bei x an seiner Dorsalseite 
das geöffnete Fach. Sämtlich etwa natürliche Größe. 





ventral gewölbt, an der Basis gerundet, auch leicht abgeplattet, die Spitze 

rundlich, seltener verjüngt oder mit einem winzigen abgesetzten Spitzchen 

versehen (Abb. 11a—d). Ihre Oberfläche ist fast glatt, mit feinen ana- 

stomosierenden Längsrunzeln bedeckt oder zeigt 8—12 sehr seichte 
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Langsrinnen; dem von der Dorsalseite eingefalteten Wandteil entspricht 
weder eine Furche noch eine stärker ausgeprägte Rinne. Im Inneren der 
rundlich-dreieckigen Einfaltung befindet sich lockeres Gewebe, durch 
dessen Zerfall ein Hohlraum entsteht (Abb. lle—A). Die Steinkerne 
dehiszieren mit einer ihrer ganzen Länge folgenden Keimklappe (Abb. 11i 
bis m). Sie beginnt sich von der Spitze zu lösen, ist innen mit der wulstigen 
Einfaltung versehen, wird durch ein besonderes Trennungsgewebe ab- 
gegrenzt und zeigt ungefähr dreieckigen Querschnitt. Das an der Ventral- 
seite bis 1,5 em dicke Endokarp führt bereits mit unbewaffnetem Auge 





Abb. 12. Mastiricarpum compactum KIRCHHEIMER aus dem Alttertiär von Regis bei Borna 
(Sachsen). a Querschnitt durch das Endokarp, die am Fach x befindliche Epidermis 
zeigend. — Etwa 220mal vergrößert. b Querschnitt durch das Endokarp. Zwischen den 


verflochtenen Verbänden faserartiger Elemente befinden sich besonders bei x Nester 
parenchymatischer Zellen (vgl. Abb. 12c). — Etwa 30mal vergrößert. ce Rundlich-polygonale 
Zellen aus dem Endokarp. — Etwa 59mal vergrößert. 


sichtbare große Hohlräume, die sehr unregelmäßige Gestalt besitzen 
und sich besonders in seinen mittleren Teilen befinden. Reste der Testa 
des Samens sind nicht mehr erhalten. 


Zellstruktur (Abb. 12): Am Fach befindet sich eine einschichtige Epidermis, die 
nur stellenweise erhalten und fast stets vollkommen obliteriert ist. Denn ihre 
40—60 u hohen und 30—50 u breiten Zellen besitzen dünne Außen- und Seitenwände 
(Abb. 12a). Unter der Epidermis zeigen sich 3—5 unregelmäßige Lagen kleinerer, 
ungefähr isodiametrischer Zellen, deren Membranen bis zum Schwund des Lumens 
verdickt sind. Auf diese Elemente folgen tangential geordnete Faserverbände, die 
besonders in der Nähe des Faches große Nester eines aus oft etwas radial gestreckten 
Zellen bestehenden Parenchyms einschließen. Die Faserverbände in den mittleren 
und äußeren Teilen des Endokarps sind stark verflochten, im wesentlichen aber 
radial gerichtet (Abb. 126). Auch sie umschließen ausgedehnte Parenchymnester, 
deren rundlich-polygonale Zellen bis 60 x groß werden und kräftige Wände besitzen 
(Abb. 12c). Durch den Zerfall dieser Gewebeteile entstehen die von Faserzügen 
unterbrochenen großen Hohlräume. Auch das Trennungsgewebe der Keimklappe und 
die zwischen den aus Faserzügen bestehenden eingefalteten Wandteilen befindliche 
Masse sind parenchymatisch (Abb. 11). 
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Durch diese Befunde wird unsere Kenntnis von dem Bau des Mastizi- 
carpum compactum wesentlich erweitert. Bei den nicht seltenen flach- 
gedriickten Steinkernen scheinen die parenchymatischen Gewebeteile zu 
fehlen, da ihre Elemente vollkommen obliteriert wurden. So habe ich die 
durch ihren Zerfall entstandenen groBen Hohlräume früher iibersehen und 
für diese Mastixicarpum-Reste irrtümlich ein ziemlich ‚kompaktes‘‘ Endo- 
karp angenommen. Noch vorhandene kleine Hohlräume wurden dagegen 
als Sekretgänge gedeutet. Lysigen erweiterte Sekretgänge sind zwar bei 
den Mastixioideen verbreitet und z. B. auch für Plexiplica (S. 637) nach- 
gewiesen, fehlen aber den vorliegenden Steinkernen. Die Querschnitts- 
gestalt der Einfaltung ist von dem Umfang des zwischen den Blättern be- 
findlichen parenchymatischen Gewebes abhängig, vorwiegend aber aus 
breiter Basis rundlich-dreieckig (Abb. lle—h). Nicht wenige Steinkerne 
zeigen eine grubige Oberfläche, da die Sandkörner der Fundschichten 
sich auf ihr abgeformt haben. Auch können die eingefalteten Wand- 
teile zerstört sein, so daß eine der Gattung nicht eigentümliche Außen- 
furche vorgetäuscht wird. | 

Dem Mastixicarpum stehen die von mir als Xylomastixia lusatica 
bezeichneten Reste aus dem mittel- bis oberoligozänen Braunkohlenton 
von Wiesa bei Kamenz nahe (KIRCHHEIMER 1938b). Auch diese Stein- 
kerne sind einfächerig, ähnlich geformt, besitzen eine übereinstimmend 
gebaute Einfaltung; das faserige Endokarp führt ebenfalls Parenchym- 
nester, deren Zerfall große unregelmäßige Hohlräume bedingt. Jedoch 
besitzt Xylomastixia lusatica neun regelmäßige Längsrinnen, und über 
dem eingefalteten Wandteil befindet sich eine seichte Furche, die bei allen 
gut erhaltenen Steinkernen des Mastixicarpum compactum fehlt. Trotz- 
dem müssen die beiden Formen als sehr nahestehend betrachtet werden. 
Das durch CHANDLER (1925, S. 36/37) aus dem Obereozän von Hordle 
in England beschriebene Mastixicarpum crassum unterscheidet sich von 
M.compactum nicht sehr wesentlich. Diese Steinkerne sind allerdings 
lediglich 1,9 cm lang, ihre Oberfläche zeigt rundliche Gruben und das 
Endokarp soll nur kleine Hohlräume in geringer Zahl führen. Sie teilen 
jedoch mit Mastixicarpum compactum das Fehlen einer dem eingefalteten 
Wandteil entsprechenden Furche und die dreieckige Querschnittsgestalt 
der ebenfalls von parenchymatischem Gewebe ausgefüllten Keimklappe. 
Der Feinbau des offenbar vorwiegend faserigen Endokarps wurde nicht 
näher untersucht, so daß weitere Vergleiche der Grundlage entbehren. 


Plexiplica KiRCHHEIMER!. Plexiplica reidi KIRCHHEIMER (Abb. 13—15). 


Plexiplica reidi KIRCHHEIMEX (1935a, S. 293; Textabb. 18). 

Plexiplica reidi KIRCHHEIMER (1936a, S. 113). 

Plexiplica reidi KIRCHHEIMER (1936b, S. 292; Taf. 8, Fig. la—e). 
Vorkommen (vgl. auch S. 618): Grube Dora und Helene b. Groß-Zössen. 





1 Beih. bot. Zbl. 55, Abt. B, S. 292 (1936). 
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Diese in der Grube Dora und Helene seit vielen Jahren haufig gefundene 
Form konnte nur auf Grund weniger Steinkerne beschrieben werden. 
Die Reste von Regis bei Borna sind zum großen Teil ungewöhnlich gut 
erhalten und führen manchmal noch die Testa des Samens, so daB der 
Bau von Plexiplica reidi nunmehr in allen Einzelheiten bekannt ist. 





Abb, 13. Pleziplica reidi KIRCHHEIMER aus dem Alttertiär 
von Regis bei Borna (Sachsen). a—f Verschieden gestaltete 
Steinkerne. g—i Querschnitte drei- bzw. zweifächeriger 
Steinkerne. Den eingefalteten Wandteilen (vgl. Abb. 14) 
entsprechen keine AuBenfurchen. k Dehiszierter Steinkern. 
Das in seiner ganzen Länge geöffnete Fach zeigt bei x das 
der Ventralseite anliegende median absteigende Funikulus- 
leitbündel (vgl. Abb. 15d). Il Dehiszierter einfächeriger 
Steinkern. m Querschnitt eines dehiszierten zweifächerigen 
Steinkerns, von dem sich bei x die Keimklappen abgelöst 
haben. n Querschnitt eines dreifächerigen Steinkerns. 
Bei x haben sich die Keimklappen bereits abgelöst. Das 
dritte Fach xx ist noch geschlossen und wird durch den 
auf den eingefalteten Wandteil zurückgehenden Fortsatz 
hufeisenförmig gestaltet. Sämtlich etwa natürliche Größe. 


Fruchtblätter. 


Die Steinkerne sind 
1,4—2,5 cm lang, bei 
rundlichem Querschnitt 
0,9—2 cm breit, zwei- 
oder dreifächerig, aber 
auch einfächerig, von 

breitellipsoidischer 
Grundform, an Spitze 
und Basis gleichmäßig 
gerundet, selteneretwas 
zugespitzt, fast glatt bis 
schwach unregelmäßig 
längswulstig, stets ohne 
Furchen (Abb. 13a—:). 
Die Blätter der in die 
häufig ungleich ent- 
wickelten Fächer ein- 
gefalteten Wandteile 
sind verwachsen und 
werden nur nahe der 
AuBenseite durch locke- 
res Gewebe getrennt 
(Abb. 14). Die Scheide- 
wände der zwei- und 
dreifächerigen  Stein- 
kerne sind innen dünn, 
zeigen auf dem Quer- 
schnitt in den äußeren 
dicken Teilen ein paren- 
chymatisches Füllge- 
webe und die Verwach- 


sungsnähte der ihrer 
Zahl entsprechenden 


Das Endokarp dehisziert mit Keimklappen, die sich 


mittels eines zu beiden Flanken der Einfaltung befindlichen Trennungs- 
gewebes an der etwas abgeflachten Dorsalseite der Fächer lösen, 
von der Spitze bis zur Basis reichen und innen mit dem auf den ein- 
gefalteten Wandteil zuriickgehenden Fortsatz versehen sind (Abb. 13k—n). 


Dem Fache liegen nicht selten noch die häutigen Reste der Testa des 
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einzigen Samens an. Seine Ventralseite zeigt das von der Spitze absteigende 
mediane Funikulusleitbiindel. 


Zellstruktur (Abb. 15): Das Endokarp besteht überwiegend aus 70—400 u 
langen und 20—60 breiten dickwandigen Zellen, die oft stark gestreckt und faser- 
artig erscheinen, stets aber ein deutliches Lumen zeigen. In der Nachbarschaft 
des Faches sind sie besonders tangential geordnet, kurz und sogar fast isodiametrisch 
(Abb. 15a). Nach außen verlaufen diese Elemente regellos, oft auch verflochten 
oder in radialen Zügen (Abb. 155). Ihre Verbände umschließen Nester dünnwandiger 
Parenchymzellen. Dieses Gewebe führt bis 0,1 em weite längsgestreckte Sekret- 
gänge, die sich nach der Beschaffenheit der angrenzenden Zellen lysigen vergrößert 





Abb. 14. Plexiplica reidi KIRCHHEIMER aus dem Alttertiär von Regis bei Borna (Sachsen). 
a Teilansicht des Querschnittes eines dreifächerigen Steinkerns. x Mit den Verwachsungs- 
linien der Fruchtblätter versehene Scheidewände, die außen lockeres Parenchym xxx 
enthalten. Die Blätter der Einfaltung sind verwachsen und von der Außenwand durch 
lockeres Parenchym xx getrennt. Bei xxxx einer der Risse innerhalb des Trennungs- 
gewebes der Keimklappe. b Teilansicht des Querschnitts eines dreifächerigen Steinkerns. 
x Mit der Verwachsungsnaht der Fruchtblätter versehene Scheidewand. xx Risse im 
Trennungsgewebe der Keimklappen von zwei benachbarten Fächern. Die eingefalteten 
Wandteile sind vollkommen verwachsen. Etwa 6mal vergrößert. 


haben (Abb. 15c). Sie sind aber im allgemeinen selten und fehlen manchen Stein- 
kernen vollkommen. Die eingefalteten Wandteile werden von Zügen der erwähnten 
faserartigen Elemente gebildet. Die sie von der Außenwand scheidenden Massen 
bestehen wie das Trennungsgewebe der Keimklappe und das Gewebe in den Winkeln 
zwischen den Fächern aus lockeren Verbänden von 20—60u großen Parenchym- 
zellen. 

Manche Steinkerne führen noch Reste der zweischichtigen Testa, die der Wand 
des Faches anliegt und auf der Dorsalseite unterhalb der Spitze die kleine Mikropyle 
zeigt. Ihr haftet das ventrale, bis 0,03 cm starke Funikulusleitbündel an (Abb. 15d). 
Die äußere Lage besteht aus 30—50 y hohen Zellen, die fast äquiaxial oder trans- 
versal gestreckt sind, bis 110 # Länge erreichen, in ziemlich regelmäßigen Querreihen 
liegen und dünne Membranen besitzen (Abb. 15e und f). Ihre Querwände sind gerade 
und parallel, die kurzen Längswände nicht selten gebogen und schiefgestellt. Die 
Zellen der vollkommen obliterierten tieferen Schicht waren wohl übereinstimmend 
gebaut und angeordnet. 


Die zweifächerigen Steinkerne sind nicht selten etwas flachgedrückt. 
Jedoch kommen auch im Querschnitt noch rundliche Reste vor, so daß aus 
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der Gestalt der Fossilien nicht auf die Zahl der Fächer geschlossen 
werden kann. Von 25 Steinkernen führten 13 zwei Facher, 11 drei Facher 





Abb. 15. Plexiplica reidi KiIRCHHEIMER aus dem Alttertiär von Regis bei Borna (Sachsen) 
a Querschnitt durch das Endokarp. In der Nachbarschaft des Faches x befinden sich tan- 
gential verlaufende faserartige Zellen. — Etwa 50mal vergrößert. b Querschnitt durch 
das Endokarp. Man erkennt die an die Nachbarschaft des Faches x anschließenden Verbände 
radial verlaufender, faserartiger Zellen x x. — Etwa 50mal vergrößert. ce Querschnitt durch 
das Endokarp. Innerhalb eines aus rundlichen Parenchymzellen bestehenden Gewebes 
befindet sich ein lysigen erweiterter Sekretgang. X bezeichnet den fachnahen Teil des 
Endokarps. — Ftwa 50mal vergrößert. d Das der Testa anhaftende median-ventrale 
Funikvlusleitbündel (vgl. Abb. 13%). x Bezeichnet die Lage der Längsachse des Steinkerns 
Etwa 30mal vergrößert. e Testa in der Aufsicht. Man erkennt die zu ziemlich regelmäßigen 
Querreihen x geordneten dünnwandigen, ungefähr viereckigen Zellen. Eine zweite tiefere 
Schicht ist angedeutet (Abb. 15f). — Etwa 50mal vergrößert. f Testa in der Aufsicht. 
Man erkennt die schiefen Längswände der zu Querreihen x geordneten, ungefähr viereckigen 
Zellen. — Etwa 220mal vergrößert. 


und nur ein Rest enthielt ein Fach. Das Mesokarp ist stets vollständig 
zerstört, war aber bei einem früher abgebildeten Steinkern von der Grube 





Ein Beitrag zur Kenntnis der Alttertiärflora des Harzvorlandes. 639 


Dora und Helene teilweise erhalten. Der Verlauf des Funikulusleitbiindels 
und die Lage der Mikropyle gestatten den Schluß, daß der mit ventraler 
Raphe versehene Samen aus einer hängenden epitropen Anlage reifte. 
Seine Beschaffenheit entspricht wie der Feinbau der Testa den Samen 
von Nyssa und Mastiria (S. 631/632). 

Einfächerige Steinkerne der Plexiplica reidi sind dem Mastixi- 
carpum compactum nicht selten äußerlich ähnlich, können aber auf 
dem Querbruch durch die Beschaffenheit des eingefalteten Wand- 
teils unterschieden werden. Wie ich bereits früher 
festgestellt habe, stehen der vorliegenden Form 
die durch Rem und CHANDLER (1933, S. 456/457) 
aus dem untereozänen Londonton als Beckettia 
mastixioides beschriebenen Reste sehr nahe. Diese 
fast kugeligen oder breit-eiförmigen Steinkerne a 
sind bis 1,5 em lang und zwei- oder dreifächerig. 
Wahrscheinlich teilen sie mit Plexiplica den Bau 
der Einfaltung und führen in den Winkeln zwischen 
den Fächern ebenfalls parenchymatisches Gewebe. 
Den näheren Vergleich hindert der abweichende 
Erhaltungszustand der englischen Fossilien, zumal 
ihre histologischen Verhältnisse nicht eingehend 
untersucht wurden. Daher kann ich die Möglichkeit 
nicht ausschließen, daß Reste der gleichen Gattung 
vorliegen. Beiden Formen sind die durch CHAND- b 
LER (1925, S. 37) aus dem Obereozän von Hordle 445, 16. sympiocos sp. 
(England) unter Eomastixia bilocularis beschriebenen aus dem Alttertiär von 
Fossilien ähnlich. Jedoch ist die Innenseite des pour er ee 
eingefalteten Wandteiles dieser bis 1,5 em langen twa 2mal vergrößert. 


à nid PAT 3 i F b Steinkern, dessen 
runzeligen Steinkerne mit einer medianen Längsrinne spitze durch die api- 








re > > ; r — ; 7, + kale Grube abgeflacht 

versehen. Auch diese Form wurde für den Vergleich re 

mit unserem Material nicht hinreichend untersucht. vergrößert, 
Symplocaceae. 


Symplocos JACQUIN!. Symplocos sp. (Abb. 16 und 17). 


Die meist flachgedriickten Steinkerne sind 0,5—0,9 cm lang, 0,3 bis 
0,45cm breit, oft noch von den Resten des häutigen Epikarps bedeckt, fein 
längsrunzelig oder gestreift, an der etwas verjüngten Spitze mit einer 
breiten Grube versehen, die gerundete Basis zeigt die Eintrittsstelle des 
zentralen Leitbiindelkanals (Abb. 16). Die vollkommen zusammengepreß- 
ten drei Fächer erwiesen sich im Längsbruch als einsamig. Der Samen 
besitzt eine zweischichtige Testa. Ihre Außenschicht zeigt 0,03—0,08 cm 


! En. plant. carib., S. 5 (1760). 
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lange und 35—60 u breite Zellen mit verdickten Längs- und schiefen 
Querwänden. Diese faserartigen Elemente sind stellenweise etwas 
gewunden (Abb. 176). Die schlecht erhaltene Innenschicht läßt zu unregel- 
mäßigen Querreihen vereinigte viereckige Zellen erkennen (Abb. 17c). 
Das Endokarp besteh‘ aus sklerosierten Parenchymzellen, ist fast überall 
destruiert, führt aber sicher keine Idioblasten. 

Trotz der schlechten Erhaltung sind diese von Regis bei Borna 
stammenden Fossilien genau bestimmbar. Denn schon die Beschaffenheit 


a 





Abb. 17. Symplocos sp. aus dem Alttertiär von Regis bei Borna (Sachsen). a Querschnitt 

durch den inneren Teil eines Steinkerns. x Der dreieckige zentrale Leitbiindelkanal, um 

den die vollkommen obliterierten drei Fächer x x liegen. b Außenschicht der Testa in der 

Aufsicht. Man erkennt die langsgestreckten faserartigen Zellen, die etwas gewunden sind. 

x! Bezeichnet wie bei Abb. 17 c die Lage der Längsachse des Samens. ce Innenschicht der 

Testa in der Aufsicht. Man erkennt die zu unregelmäßigen Querreihen gefügten, ungefähr 
viereckigen Zellen. Etwa 50mal vergrößert. 


der Testa deutet auf die Herkunft von Symplocos. Sie wird durch den 
Nachweis des zentralen Leitbündelkanals (Abb. 17«) und der apikalen 
Grube bewiesen. Eine nähere Bestimmung ist aber nicht möglich. Jedoch 
sei bemerkt, daß die Reste nach der Größe und Gestalt den Steinkernen 
der Symplocos gregaria A. Braun sehr ähnlich sind (vgl. KIRCHHEIMER 
1936a, S.95 und 120/121). Diese Form ist aus dem deutschen Tertiär 
seit dem Mitteloligozän bekannt und erst im Obermiozän erloschen. Sym- 
plocos gregaria teilt mit den vorliegenden Fossilien das Fehlen der Idio- 
blasten im Endokarp. Beide Formen unterscheiden sich durch dieses 
Merkmal und die nicht wulstig umrandete apikale Grube von Symplocos 
pseudogregaria KIRCHHEIMER (1938b). Die artliche Identität der vor- 
liegenden Fossilien mit Symplocos gregaria können aber nur besser er- 
haltene Reste belegen. 
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III. Die Beschaffenheit der alttertiären Flora des Harzvorlandes 
auf Grund der Frucht- und Samenfossilien. 


Die Mastixioideenreste der alttertiären Schichten des Harzvorlandes 
werden von Sequoia couttsiae, Caryojuglans quadrangula, Myrica alten- 
burgensis, Kirstea zinkeiseni und Symplocos begleitet. Sequoia couttsiae 
ist nicht nur aus dem Obereozän von Hordle zusammen mit Mastixioideen- 
resten bekannt, sondern auch Begleitform der Mastixioideenflora des 
deutschen Mittel- bis Oberoligozäns. Caryojuglans quadrangula diirfte 
mit den Mastixioideen den Standort geteilt haben, da ihre Reste an 
allen Stellen vereinigt vorkommen. Nach den Funden im Londonton 
gab es bereits während des Untereozäns Juglandaceen mit groBen flügel- 
losen Früchten, die aber den als Caryojuglans beschriebenen Fossilien 
nicht nahestehen. Jedoch sind ihnen ähnliche glattschalige Nüsse 
häufige Begleitformen der Mastixioideenflora unseres Mittel- bis Ober- 
oligozäns. Magnolia-artige Samen finden sich schon im Londonton 
zusammen mit Mastixioideenresten. . Auch bei uns sind sie häufige 
Glieder der jungoligozänen Flora, aber nicht so wichtig wie die an das 
Vorkommen der Mastixioideen geknüpfte erloschene Leitform Magnoliae- 
spermum KIRCHHEIMER. Das Auftreten der gleichfalls ausgestorbenen 
Magnoliaceengattung Kirstea in Gesellschaft von Platymastixia ent- 
spricht dem Verhalten der Reste dieser Familie in den jüngeren Schichten. 
Myrica-Steinkerne wurden aus dem englischen Eozän noch nicht be- 
schrieben. Sie finden sich aber in den unter- bis mitteloligozänen Braun- 
kohlenschichten von Bovey Tracey (Devonshire), da ,,Carpolithus 
boveyanus HEER“ wohl nur auf diese Gattung zu beziehen ist (vgl. 
KIRCHHEIMER 1938b). Sehr häufig sind Myrica-Steinkerne in den 
durch das Vorkommen der Mastixioideen ausgezeichneten mittel- bis 
oberoligozänen Braunkohlenschichten Deutschlands. Die Gattung Sym- 
plocos tritt zum erstenmal im untereozänen Londonton auf und wurde auch 
aus dem Obereozän von Hordle beschrieben. Sie ist ein häufiger Bestand- 
teil der Mastixioideenflora unseres Jungoligozäns, aber erst im älteren 
Oberpliozän aus unserem Gebiet verschwunden und wie Myrica nur als 
Begleitform zu bewerten. Dagegen sind die aus dem Alttertiär des Harz- 
vorlandes bislang unbekannten erloschenen Symplocaceengattungen noch 
vor Beginn des Miozäns mit den Mastixioideen ausgestorben. 

Bereits durch die wenigen Fruchtfunde aus dem Alttertiär des Harz- 
vorlandes wird das Uberwiegen der Mastixioideen belegt. Ihre Reste 
gehen mit großer Wahrscheinlichkeit auf die mitteleozäne Flora des 
Gebietes zurück. Die außer Mastiria nachgewiesenen erloschenen 
Gattungen Mastixicarpum, Platymastixia, Mastixiopsis und Plexiplica 
bezeugen die formenreiche Entwicklung dieser Cornaceenunterfamilie. 
Auch inden mittel- bis oberoligozänen Braunkohlenschichten Deutschlands 
finden sich neben Mastiria Reste heute nicht mehr vertretener Gattungen 
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(Ganitrocera, Tectocarya, Mastixioidea, Retinomastixia und X ylomastizia!). 
Diese Formen unterscheiden sich bis auf die Mastiricarpum-artige 
Xylomastixia nicht unerheblich von den Mastixioideen aus dem Alt- 
tertiär des Harzvorlandes, so daB die Annahme eines verschiedenen 
Alters der Vorkommen durch die Beschaffenheit der Fruchtfossilien 
bestatigt wird. 

Auch in England sind die Mastixioideen ein wichtiges Element der 
Eozänflora. So haben REıp und CHANDLER (1933, S. 447—453 und 455 
bis 458) aus dem untereozänen Londonton neben Mastixia-artigen Stein- 
kernen die erloschenen Gattungen Beckettia und Lanfrancia beschrieben®. 
Das Obereozän von Hordle lieferte die durch CHANDLER (1925, S. 35—37) 
als Mastixicarpum und Eomastixia bezeichneten Reste. Von den im Alt- 
tertiär des Harzvorlandes nachgewiesenen erloschenen Mastixioideen ist 
das Mastixicarpum compactum einer Form des englischen Eozäns ver- 
gleichbar, wahrscheinlich aber auch Plexiplica reidi (S.639). Offenbar war 
die Flora der auf ungefähr derselben Breite (51° n. Br.) liegenden Gebiete 
ähnlich, wie sich ferner aus den Begleitformen der Mastixioideen ergibt. 
Übrigens führen auch die unter- bis mitteloligozänen Braunkohlen- 
schichten von Bovey Tracey in Devonshire mastixioideenverdächtige 
Reste, die jedoch noch des näheren Studiums bedürfen (vgl. KIRCHHEIMER 
1938 a). 

Mit der für die Bildungsfelder unserer mittel- bis oberoligozänen 
Braunkohlen anzunehmenden Pflanzengemeinschaft teilt die Eozän- 
flora neben den Mastixioideen nicht wenige Gattungen, die vor Beginn 
des Miozäns ausgestorben sind. Daher ist ihr die Mastixioideenflora 
des jüngeren Oligozins ähnlicher als den miozänen Pflanzengemein- 
schaften, wenngleich sich schon im Mitteloligozän das für sie bezeichnende 
„gemäßigte Element‘‘ eingestellt hat (KIRCHHEIMER 1937a, S. 107/108; 
1938b). Bereits vorliegende neue Frucht- und Samenfunde aus dem 
Alttertiär Deutschlands bestätigen dieses Verhältnis, dessen Bedeutung 
für die Stratigraphie der Braunkohlenschichten anderwärts dargestellt 
wurde (KIRCHHEIMER 1938c)?. 

1 Diplomastixia KIRCHHEIMER (1935b, S. 54) muß eingezogen werden, da die 
ihr zugewiesenen Reste lediglich schlecht erhaltene Steinkerne von Ganitrocera 
torulosa KIRCHHEIMER sind. Diese und andere durch neue Funde veranlaBte Be- 
richtigungen enthalten meine „Beiträge zur näheren Kenntnis der Mastixioideen- 
Flora des deutschen Mittel- bis Oberoligozäns‘ (1938 b). 

2 Die Gattung Langtonia REıD et CHANDLER ist auszuscheiden, da die Beschaf- 
fenheit der ihr zugewiesenen Fossilien dem Bauplan des Mastixioideen-Steinkerns 
nicht entspricht (vgl. KIRCHHEIMER 1938a). 

® An der nahen Verwandtschaft der mitteleuropäischen Eozän- und Oligozän- 
flora kann nicht mehr gezweifelt werden, da die Frucht- und Samenreste den 
ähnlichen Charakter bewiesen haben. Der durch das Aussterben der wichtigsten 
Glieder der Alttertiärflora begründete Gegensatz zu der Pflanzenwelt des Miozäns 
ist deträchtlicher, als die angedeuteten Verbindungen zwischen ihr und der Flora 
des jüngeren Oligozäns. 
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Zusammenfassung. 


In den alttertiären Schichten über der mitteleozänen Braunkohle 
des Harzvorlandes fanden sich früher und während der letzten Jahre 
Reste von Früchten und Samen. Der größte Teil der Fossilien geht auf 
die Steinkerne von Mastixioideen zurück. Diese Cornaceenunterfamilie 
ist aus dem Eozän Englands bekannt und in den mittel- bis oberoligozänen 
Braunkohlenschichten Deutschlands durch zahllose Reste mehrerer 
Formen vertreten. Das Alter der Funde aus dem Harzvorland kann gegen- 
wärtig nicht mit Sicherheit bestimmt werden. Jedoch ist anzunehmen, 
daß sie vorwiegend aus der mitteleozänen Braunkohle stammen und sich 
auf sekundärer Lagerstätte in Schichten des älteren Oligozäns hefinden. 
Neben Begleitformen aus den Familien der Taxodiaceen, Juglandaceen, 
Myricaceen und Symplocaceen werden besonders eingehend Mastixi- 
oideenreste beschrieben. Die Ergebnisse können zeigen, daß tertiäre 
Fruchtfossilien oft noch sehr gut erhalten und auf Grund einer genauen 
Analyse sicher zu bestimmen sind. 
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(Aus dem botanischen Laboratorium der Universitat Lund [Schweden].) 


UBER DIE KONZENTRATION DER WASSERSTOFFIONEN 
IN DEN ZELLEN EINIGER MEERESALGEN. 


Von 
Haratp Kyun. 


(Eingegangen am 18. Dezember 1937.) 


CLARK (1916 S. 235) untersuchte die Preßsäfte einiger grüner, brauner 
und roter Meeresalgen und fand überall eine saure Reaktion. Er titrierte 
die Preßsäfte mit N/50 Natronlauge und bestimmte dadurch die totale 
Azidität, nicht aber die Konzentration der Wasserstoffionen in den Preß- 
säften. Im Zellsaft der Vakuolen von Valonia macrophysa fand CROZIER 
(1919 S. 582) ein pg zwischen 5,0—6,7, im Durchschnitt 5,9. Nach einer 
Untersuchung von ATKINs (1922 S. 786) ist der Zellinhalt der Meeres- 
algen annähernd neutral. Bei Himanthalia lorea variierte py in ver- 
schiedenen Thallusteilen zwischen 6,5—6,9, bei den iibrigen untersuchten 
Algen zwischen 7,0—7,3 (Laminaria digitata, L.saccharina, Fucus 
platycarpus, Nitophyllum sp., Ceramium rubrum und Ulva latissima). 
Die Angaben sind fiir den sog. Salzfehler nicht korrigiert und sind deshalb 
um etwa 0,1—0,18 zu vermindern. 

Die Untersuchungen, die ich unten besprechen werde, sind im Sommer 
1937 in Kristineberg an der schwedischen Westküste gemacht worden. 
Ich setzte mir zuerst die Aufgabe vor, das pq der Wasserextrakte ver- 
schiedener Meeresalgen zu bestimmen. Die frisch aus dem Meere ein- 
gesammelten Algen wurden gereinigt, dann mit den Händen gut aus- 
gepreßt, mit destilliertem Wasser übergossen und über die Nacht liegen 
gelassen. Am nächsten Tag wurde der Extrakt abfiltriert und das py 
des Extraktes nach CLARK und Luss (CLARK 1923) bestimmt. Anti- 
septikum setzte ich beim Extrahieren nicht hinzu. Die Extrakte einiger 
Rhodophyceen waren rot verfärbt, sie wurden deshalb zur Koagulation 
des Phykoerythrins aufgekocht; die Extrakte wurden dann filtriert. 
Bisweilen wurde das Material der Rhodophyceen vor dem Extrahieren 
gekocht. Die Extrakte der untersuchten Algen erwiesen sich alle als 
stark gepuffert. Sie konnten mehrmals mit Wasser verdünnt werden, 
ohne daß sich das px veränderte. Bisweilen waren die Extrakte schleimig 
oder verfärbt; es war dann nur möglich, die pg-Werte annähernd zu 
bestimmen. Ich habe in keinem Falle die pp-Werte genauer als bis auf 
0,2 zu bestimmen versucht, ich glaube indessen, durch die untenstehende 
Tabelle eine Übersicht über den Wechsel des px in den Extrakten ver- 
schiedener Meeresalgen geben zu können. 

Die nachstehende Tabelle zeigt, daß die Wasserextrakte der unter- 
suchten Meeresalgen in allen Fällen sauer reagierten. Die Azidität ist 
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Chlorophyeeae. Rhodophyceae. 
Uba linza . 2... 2200000 4,6 Porphyra laciniata. . . . . . . . 6,2 
Enteromorpha intestinalis. . . . . 6,2 Nemalion multifidum. . . . . . . 5,8 
Cladophora rupestris . . . . . . . 6,4  Bonnemaisonia asparagoides . 5,2 
„ laetevirens ...... 6,2  Dilsea edulis .......... 5,8 
Codium tomentosum . . . . . . . 5,2 Furcellaria fastigiata. . . . . . . 6,8 
. Cystoclonium purpurascens . . . . 6,6 
‚  Phaeophyeeae. le eu à 6,4 
Pylaiella litoralis . . . . . . .. 46  Antithamnion plumula . . . . . . 6,8 
Sphacelaria bipinnata . . . . .. 6,6  Griffithsia corallina . . . . . . . 6,4 
Spermatochnus paradoxus. . . . - 6,2 Ceramium rubrum... . . . . . 6,8 
Stilophora rhizodes. . . . . . .. 5,8  Delesseria sanguinea. . . . . . . 6,8 
Desmarestia aculeata ABT rk he 6,8  Phycodrys sinuosa. . . . . . . . 5,8 
u; viridis . . . . . . . . L8  Polysiphonia violacea . . . . . . 4,2 
Dictyosiphon foeniculaceus . . . . 5,0 = elongata ...... 4,2 
Chorda filum . . . . . . . . . . 5,8 “ Brodiaei . . . . . . 4,8 
Laminaria digitata cree 6,2 nigrescens . . . . . 44 
»  Cloustoni. . . . . .. 5,8  Brongniartella byssoides . . . . . 4,0 
Fucus vesiculosus. . . . . . .. 4,6  Odonthalia dentata . . . . . . . . 4,2 
FRS ei 4,8 
Ascophyllum nodosum ..... - 4,6 


oft nur ziemlich schwach (zwischen py 6 und 7), liegt in mehreren Fällen 
zwischen py 5 und 6, in anderen Fällen dagegen zwischen py 4 und 5. 
Nur in einem Falle fand ich einen py-Wert unter 4, und zwar bei Des- 
marestia viridis mit py 1,8. Schon früher habe ich (1931 S. 7) indessen 
darauf hingewiesen, daB die Extrakte dieser Alge stark sauer sind. Die 
saure Reaktion wird hier in erster Linie durch Äpfelsäure bedingt. 

In bezug auf die Rhodophyceen ist folgendes zu bemerken. In den 
Fällen, wo der py-Wert des Extraktes zwischen 6 und 7 liegt, sind die 
Extrakte wegen der Anwesenheit von Phykoerythrin schön rot gefärbt 
und fluoreszieren prachtvoll ins Orangegelb, z. B. bei Cystoclonium 
purpurascens, Antithamnion plumula, Griffithsia corallina, Ceramium 
rubrum, Delesseria sanguinea. Die Extrakte mit einem py-Wert zwischen 
5 und 6 sind ebenfalls schôn rot gefärbt, ihre Fluoreszenz ist aber nicht 
so lebhaft wie im vorigen Fall, z. B. bei Bonnemaisonia asparagoides, 
Dilsea edulis und Phycodrys sinuosa. Liegt der py-Wert der Extrakte 
zwischen 4 und 5, so sind die Extrakte nur schwach rot gefärbt und 
fluoreszieren nur schwach, z. B. bei den Polysiphonia-Arten. Aus 
Brongniartella byssoides läBt sich das Phykoerythrin überhaupt nicht 
mit destilliertem Wasser extrahieren. Bei einem py-Wert von etwa 4,0 
ist das Phykoerythrin unlöslich (Kyuın 1927 S. 247), mit steigendem 
Pu-Wert steigt die Löslichkeit des Phykoerythrins, und damit wird 
sowohl die Farbe wie die Fluoreszenz der Lösungen kräftiger. 

Wie bekannt, schlägt die rote Farbe des Kongorotes zwischen py 5,0 
und 3,0 ins Blau über. Diese Reaktion habe ich (1931 S. 7) früher benutzt, 
um nachzuweisen, daß die Wasserextrakte von Desmarestia viridis stark 
sauer reagieren; die Extrakte färben Kongorot blau. Legt man frische 
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Thallusstiickchen von D. viridis auf mit Kongorot gefarbtes Filtrierpapier, 
so färbt sich dieses beim Absterben der Alge blau. Beim Zerquetschen 
der lebenden Alge mit einer Nadel färbt sich das unterliegende Kongo- 
papier unmittelbar stark blau. Mit einer Menge verschiedener Meeres- 
algen habe ich folgenden Versuch gemacht: Frische Thallusstiickchen 
wurden zwischen Filtrierpapiere, die mit Kongorot gefärbt waren, ein- 
gelegt und da bis zum Absterben liegen gelassen. Es wurde dann be- 
obachtet, ob sich das Papier nach Blau verfärbt hatte oder nicht. Nur 
bei drei Algen beobachtete ich eine geringe Verfarbung nach Blau, und 
zwar bei Polysiphonia nigrescens, Brongniartella byssoides und Odonthalia 
dentata. Diese Beobachtung bestatigt die Ergebnisse in der obenstehenden 
Tabelle, daß der py-Wert der Extrakte dieser Algen zwischen 4,0 und 4,5 
liegt. 

Als ein Indikator der Azidität der lebenden Zellen ist in der Literatur 
oft Neutralrot gebraucht worden. Dieser Farbstoff ist bei py 6,5 rot 
bis rotviolett, zwischen 6,6—7,0 rot, zwischen 7,2—7,4 rot bis orange- 
rot, zwischen 7,6—7,8 orangerot und bei 8,0 orangegelb bis gelb. Mit 
diesem Farbstoff hat Arkıns (1922 S. 787) lebende Zellen von Entero- 
morpha sp., und Ceramium rubrum untersucht und dabei gefunden, 
daß der Zellinhalt dieser Algen annähernd neutral war. Mit demselben 
Farbstoff habe ich eine Reihe verschiedener Meeresalgen untersucht. 
Die Versuche wurden in folgender Weise gemacht: Frische Thallus- 
stückchen wurden in eine Glasschale mit Meerwasser eingelegt, das mit 
Neutralrot schwach gefärbt war. Die Aufnahme des Neutralrotes wurde 
dann während 3—4 Stunden verfolgt. 

Bei den Polysiphonia-Arten, P. Brodiaei, P. nigrescens und P. violacea 
und bei Brongniartella byssoides nehmen die Haarblätter das Neutral- 
rot sehr lebhaft auf, ünd schon nach etwa 10 Min. beginnt der Farbstoff 
in den Zellen der Haarblätter zu kristallisieren. Der Zellinhalt färbt 
sich nur unbedeutend rot. Die Perizentralzellen färben sich nach und 
nach kräftig rot bis rotviolett; Kristalle des Farbstoffes können auch 
hier auftreten. Die Experimente deuten auf eine saure Reaktion des 
Zellsaftes. Wahrscheinlich beschleunigt die saure Reaktion das Aus- 
kristallisieren des Farbstoffes. 

Bei Odonthalia dentata färben sich die Zellen stark rot bis rotviolett, 
nach und nach treten Körnchen von ausgefälltem Farbstoff auf. Bei 
Delesseria sanguinea färben sich die Zellen rot, jedoch ziemlich schwach; 
der Farbstoff wird in Form von Körnchen niedergeschlagen. 

Bei Ceramium rubrum speichern die Haare den Farbstoff sehr schnell 
auf und werden dabei orangefarbig, was darauf hindeutet, daß das py 
des Zellsaftes etwa 7,6—8,0 ist. Die kleinen Rindenzellen werden rot; 
Pu wahrscheinlich 6,6—6,8. 

Die Zellen von Antithamnion plumula speichern das Neutralrot mit 
roter bis orangeroter Farbe; die Blasenzellen werden orangefarbig. Bei 


Planta Bd. 27. 44 
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Bonnemaisonia asparagoides werden die Zellen rot; besonders werden 
die Blasenzellen dieser Alge kraftig rotviolett. Diese Angaben deuten 
darauf hin, daB die Blasenzellen bei Antithamnion alkalisch reagieren, 
diejenigen bei Bonnemaisonia dagegen sauer. 

Bei allen untersuchten Phaeophyceen speichern die Fucosanblasen 
das Neutralrot sehr kräftig und werden dabei stark rotviolett gefärbt; 
der py-Wert des Inhalts der Fucosanblasen ist demnach 6,5 oder niedriger 
(vgl. CHADErAUD 1935 S. 216). 

Mehrmals habe ich versucht, den py-Wert kleinerer Algenstiicke in 
folgender Weise zu bestimmen: Die Algenstückchen wurden auf einen 
Objektträger gelegt und das anhaftende Wasser gut abgesaugt. Dann 
wurde ein Tröpfchen eines Indikators nach CLARK und Luss zugesetzt 
und mit einem Deckglas bedeckt. Von der Indikatorlösung werden die 
Algenstückchen unmittelbar getötet. Unter dem Mikroskope wurden 
dann die Farbenveränderungen verfolgt. In dieser Weise kann man eine 
annähernde Überprüfung der in der obenstehenden Tabelle gemachten 
Angaben erhalten. Ich werde unten nur drei Beobachtungen erwähnen. 
Die Thallusstückchen von Desmarestia viridis färbten das Thymolblau 
unmittelbar stark rot; der py-Wert liegt demnach unterhalb 2,0; nach 
der Tabelle ist das py des Extraktes 1,8. — Die Thallusstiickchen von 
Bonnemaisonia asparagoides färben das Methylrot schwach rötlich, was 
auf einen pg-Wert von etwa 5,2 hindeutet. Beim Zusatz von Brom- 
cresolpurpur wurde beobachtet, daß die Spermatangienstände diesen 
Farbstoff mit schwach violetter Farbe speicherten. Der py-Wert der 
Spermatangienstände liegt demnach bei etwa 6,2. Die Blasenzellen 
platzten immer beim Zusatz der Indikatorlösungen, und es war deshalb 
nicht möglich, den py-Wert dieser Bildungen zu bestimmen. Die oben 
erwähnten Versuche mit Neutralrot zeigen indessen, daß der Inhalt 
der Blasenzellen sauer reagiert. — Die Blasenzellen von Antithamnion 
plumula speichern das Cresolrot mit roter Farbe, das Thymolblau mit 
gelblicher bis gelblichgrüner Farbe. Der py-Wert dieser Bildungen ist 
demnach etwa 8,2 und ist also dem py des Meereswassers gleich. 

Bei meinen Untersuchungen über Phykoerythrin wies ich darauf hin 
(1910 S. 206), daß die rote Phykoerythrinlösung beim Kochen mit Alkali 
grün wird; wird die grüne Lösung angesäuert, so schlägt die Farbe ins 
Rotviolette bis Blauviolette über. Durch weitere Versuche habe ich 
jetzt nachweisen können, daß eine Phykoerythrinlösung, die etwas 
(H,N),SO, enthält, noch bei px 8,2 ohne Farbenveränderung koaguliert. 
Bei py 9,0 wird die Farbe blaß und die Koagulation unvollständig. Erst 
bei einem py-Wert etwas über 9,0, einem Werte, den ich nicht näher 
bestimmt habe, geht die Farbe der Phykoerythrinlösung beim Kochen 
ins Grüne über. Wenn man lebende Thallusstückchen von Rotalgen in 
destilliertem Wasser kocht, so werden sie im allgemeinen grün gefärbt, 
oder etwas näher bestimmt: diejenigen Rotalgen, deren Extrakte einen 
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pa-Wert zwischen 5—7 haben, werden beim Kochen grün gefärbt; 
liegt der py-Wert des Extraktes niedriger als 5, so behalten die Rotalgen 
mehr oder weniger ihre rote Farbe oder der Umschlag ins Griine ist weniger 
bestimmt. Offenbar hat in diesem Falle die saure Reaktion des Zell- 
saftes verhindert, daB die rote Farbe ins Griine umschlagt. Ist der Zell- 
saft dagegen weniger sauer, so wirkt diese Reaktion nicht hinreichend 
schnell, um den Farbenumschlag in den Chromatophoren beim Kochen 
zu verhindern. Es scheint demnach, als ob die Reaktion in den Chromato- 
phoren alkalisch wäre, und zwar, daß der py-Wert der Chromatophoren 
höher als 9 ‘ware. 

Legt man Thallusstückchen von Rotalgen, die durch Kochen grün 
gefärbt sind, in saure Lösungen, so wird die Farbe nach und nach rot- 
violett bis blauviolett. Der Farbenumschlag beginnt bei py 5,0, tritt 
aber erst bei einem py-Wert niedriger als 4,0 kräftiger hervor. 


Zusammenfassung. 

1. Die pg-Werte der Wasserextrakte einer Reihe Meeresalgen ist 
in der Tabelle zusammengestellt. Alle Extrakte zeigten eine saure 
Reaktion, im allgemeinen zwischen pg 4 und 7; nur in einem Falle, 
Desmarestia viridis, war das pq besonders niedrig, und zwar 1,8. 

2. Die Haarblatter einiger untersuchter Rhodomelaceen zeigten eine 
saure Reaktion; ihre Zellen absorbieren stark Neutralrot, der Farbstoff 
kristallisiert in den Zellen. Der Inhalt der einzelligen Haare bei Ceramium 
rubrum ist alkalisch. Die kleinen Thalluszellen zeigten sowohl bei den 
untersuchten Rhodomelaceen wie bei Ceramium rubrum eine saure 
Reaktion. 

3. Die Blasenzellen bei Bonnemaisonia asparagoides sind sauer, 
diejenigen bei Antithamnion plumula dagegen alkalisch (px etwa 8,2). 

4. Die Rhodophyceen werden im allgemeinen beim Kochen griin 
gefärbt, und zwar wegen Veränderungen des Phykoerythrins. Aus 
dieser Tatsache wird der SchluB gezogen, daB die Chromatophoren 
alkalisch sind (px > 9,0); der Zellsaft ist dagegen sauer. 
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UNTERSUCHUNGEN ZU DEN 
„SPEZIFISCHEN PERMEABILITÄTSREIHEN‘“ HOFLERS. 


I. ZUR FRAGE DER ALKOHOLPERMEABILITÄT VON PFLANZENZELLEN 
UNTER VERSCHIEDENEN VERSUCHSBEDINGUNGEN. 


Von 
W. RuHLAnD, H. ULLrıicH und S. Enpo. 


Mit 3 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Dezember 1937.) 


I. Einleitung. 


Nachdem „vergleichende Physiologie‘ von Pflanzen in den letzten 
Jahrzehnten besonders häufig im Hinblick auf ökologische Fragen 
getrieben worden ist, hören wir neuerdings viel von einer ‚vergleichenden 
Protoplasmatik‘. Diese von HÔFLER postulierte und propagierte neue 
Disziplin stützt sich auf Arbeiten, die „nach unterscheidenden Zügen 
der Plasmen verschiedenartiger Zellen zu suchen und exakt definierte 
Plasmaeigenschaften experimentell zu erfassen und nach Möglichkeit 
zahlenmäßig zu messen‘ hatten. Im folgenden interessieren uns solche 
Arbeiten, in denen zur Kennzeichnung lebender Protoplasten Permeabili- 
tätseigenschaften herangezogen wurden. In diesen Arbeiten wird gezeigt, 
daß Zellen systematisch verschiedener Pflanzen für ganz bestimmte 
ausgewählte Stoffe in so verschiedenem Maße durchlässig sind, daß sich, 
je nach dem Objekt abweichende, nach den Durchtrittsgeschwindigkeiten 
geordnete Reihen der Stoffe ergeben. Die Ergebnisse dieser Unter- 
suchungen gipfeln also in Gruppen, die mehr oder weniger schematisch 
auf Grund der Permeabilitätseigenschaft der Zelle aufgestellt wurden. 

Eine gewisse individuelle Willkür in der Ziehung derartiger Gruppen- 
grenzen wird bei solcher Arbeitsweise nicht zu vermeiden sein und ist 
auch methodisch nicht zu beanstanden. Ernste methodische Bedenken 
müssen sich dagegen in kausaler Beziehung einstellen, wenn auf Grund 
der Ergebnisse bereits Folgerungen über die Plasmastruktur sowie über 
das physikochemische Geschehen beim Stoffdurchtritt gezogen werden, 
was zweifellos bereits dann geschieht, wenn von dieser Versuchsgrundlage 
her Stellung zu den Permeabilitätstheorien genommen wird. 

HöFLER (1934) betont nämlich, daß er nicht von theoretischer Frage- 
stellung ausgegangen sei, sondern rein empirische Feststellungen ange- 
strebt habe, die den Nachweis der tatsächlichen Mannigfaltigkeit der 
Permeabilitätsreihen für Zellen verschiedener Herkunft erbracht hätten. 
Die spezifische Natur dieser Reihen bietet nach ihm einen Weg, ,,Plasmen 
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zu kennzeichnen“, d.h. ihre Ursache soll in spezifisch unterscheidenden 
Merkmalen der verglichenen Plasmen begründet sein. 

Ein solcher Schluß könnte jedoch nur Geltung beanspruchen, wenn 
vorher nachgewiesen worden wäre, daß andersartige Erklärungen 
dieser zunächst „spezifisch“ erscheinenden Unterschiede nicht möglich 
sind. Und gerade Schlüsse, die auf die Konstitution der lebenden Sub- 
stanz abzielen, scheinen uns einen besonders sorgfältigen Unterbau zu 
erfordern!. Es hätte m. a. W. hier also für jeden Einzelfall vorher eine 
kausale Spezialanalyse zur Wertung der durch Vergleich gewonnenen 
Typenbildung einsetzen müssen. Ohne solche Analyse aber bleiben die 
Schlüsse einseitige Ergebnisse der reinen generalisierenden Induktion im 
Sinne HaRTMANNs?. 

Aus dieser Stellungnahme heraus ergibt sich nunmehr die Notwendig- 
keit, auf dem mühevollen Wege der Einzelkausalanalyse zunächst 
wenigstens einige der insbesondere von HÔFLER und seinen Mitarbeitern 
aufgestellten Permeabilitätstypen zu überprüfen. Die folgende Studie 
soll sich mit der Wertung der Typisierung auf dem Gebiete der Alkohol- 
permeabilität, wie sie von ZEHETNER (1934), einem Schüler HörLers, 
vorgenommen wurde, vom kausalanalytischen Standpunkte aus beschäf- 
tigen. Daneben muß auch die Untersuchung TorvoneEns (1934) über die 
Alkoholpermeabilität an Allium Cepa-Epidermiszellen beachtet werden. 

ZEHETNER ging (ebenso wie TOIVONEN) von der Annahme aus, daß 
plasmolysierte Protoplasten durch ihr volumetrisches Verhalten bei 
Alkoholzusatz zum Plasmolytikum direkt erkennen lassen, ob sie leichter 
für Alkohol oder für Wasser durchlässig sind*. Er hat sehr verschiedene 
Zellen als Versuchsobjekte benutzt und ist dabei zur Aufstellung von 
zwei Reaktionsgrundtypen gelangt: 

1. Das Volumen der vorplasmolysierten Protoplasten nimmt bei der 
Alkoholzufuhr ab (Kontraktionstypus, Zellen leichter für Wasser durch- 
lässig). 

2. Das Volumen nimmt zu (Ausdehnungstypus, Zellen leichter für 
Alkohol durchlässig). 

Daneben werden als Zwischentypen Fälle beschrieben, in denen nach 
Konzentrationsausgleich nicht wieder das Anfangsvolumen erreicht 


ı Ein solcher Unterbau wäre nicht nur aus logischen Gründen, sondern auch 
deshalb unerläßlich gewesen, weil die Protoplasmatik keinen geringeren Anspruch 
als den auf eine „zentrale Stellung in der Physiologie‘ (HörLer 1934, S. 355) 
erhebt! 

2 Die Notwendigkeit, beide Forschungsmethoden, Einzelkausalanalyse und 
generalisierende Induktion bei der Permeabilitätsforschung zu verbinden, hat 
schon früher einer von uns (ULLRICH 1936) betont. 

3 Auf die Frage, ob diese Voraussetzung auch berechtigt ist, soll hier nicht 
wieder eingegangen werden, nachdem sie bereits von dem einen von uns (ULLRICH 
1935) eingehend erörtert wurde. ToıvoxEn selbst hat eine von der ULLRICHs 
etwas abweichende Stellung dazu eingenommen. 
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wird, sondern ein kleineres Volumen (Stachys), oder aber nach anfäng- 
licher Kontraktion eine Ausdehnung erfolgt, die schließlich durch neuer- 
liche Schrumpfung zum Anfangsvolumen zurückführt und andere, ähn- 
liche Fälle mehr. 

Daß der Kontraktionstypus ZEHETNERs ursprünglich ist, kann nicht 
bezweifelt werden, jedoch gilt nicht das gleiche für den Ausdehnungstyp. 
Dem möglichen Einwand, daß die in den Versuchen angewandten hohen 
Konzentrationen von 20 und sogar 30% Alkohol Schädigungen hervor- 
rufen und infolgedessen die beobachteten Volumänderungen der physiolo- 
gisch-normalen Durchlässigkeit der Protoplasten nicht entsprechen, wurde 
zwar durch nachfolgende, zum Teil sehr lange Zeit währende Vitalitats- 
kontrollen zu begegnen versucht. Ob etwa während des Versuchs rever- 
sible Durchlässigkeitsänderungen auftreten, ist auf S.525 auf Grund 
einer Anzahl besonderer Versuche eingehend erörtert worden. So 
wurde z. B. mehrmals hintereinander in besonders günstigen Fällen mit 
Alkohollösungen dasselbe Volum-Kurvenbild erhalten. Andererseits ging 
aber auch dabei der Kontraktionstypus in einigen Fällen in den Expan- 
sionstyp über. Da wohl ‚ein solcher Umschwung, nie aber der umge- 
kehrte Verlauf beobachtet werden konnte, da sich ferner mit Auftreten 
des Ausdehnungstypus vielfach Schädigungen des Plasmas zeigten, so 
kann man (zunächst sicher für solche Fälle) schließen, daß tatsächlich 
die Kontraktion unter den gegebenen Umständen die primäre Reaktions- 
weise ist, Ausdehnungstypus aber erst sekundär bewirkt wird“ (S. 528). 

Die weiterhin speziell zur Klärung dieser Frage an Cladophora ange- 
stellten Versuche, welche Plasmoptysen, ferner plasmometrische Messungen 
mit sehr rasch durchgeführter Beobachtung (20—40 Sek.) und Resistenz- 
versuche sowohl an plasmolysierten als auch intakten Zellen umfassen, 
werden mit der Bemerkung abgeschlossen: ,,Es spricht vielmehr alles da- 
für, daß der Ausdehnungstypus hier tatsächlich der primäre Zustand ist.‘ 

Auch die Versuche, in denen vollständige Ausdehnungskurven an 
Spirogyra ermittelt wurden, lassen ähnlich wie bei HOLDHEIDE, nicht 
den bündigen Schluß, sondern nur eine glaubensmäßige Annahme der 
Ursprünglichkeit des Ausdehnungstypus zu. Denn (S. 547, oben) „wenn 
nun Protoplasten, die schon nach einer Sekunde Ausdehnung zeigen, in 
derselben Lösung noch minutenlang leben, ja in 5% Methylalkohol nach 
einer Stunde noch unverändert sind‘‘, so ist das eben nicht, wie ZEHETNER 
schließt, der beste Beweis für eine dem Wasser überlegene Alkoholpermea- 
bilität (von den Volumfehlern hier ganz abgesehen), sondern nur für eine 
relative Unschädlichkeit der Alkohollösung bzw. für die Reversibilität 
der durchaus möglichen sekundären Veränderungen. Auch alle anderen 
Versuche ZEHETNERs lassen ausschließlich nur diese Folgerung zu. Daß 
im Grunde genommen sich dieser selbst darüber klar ist, zeigt sich am 
besten an seinen Formulierungen (S. 540, oben): „Es spricht vielmehr 
alles dafür, daß der Ausdehnungstypus tatsächlich der primäre ist“ 














Untersuchungen zu den „spezifischen Permeabilitätsreihen‘ Hôflers. I. 653 


(Cladophora); 8.547, Mitte: „Meine bis jetzt dargestellten Unter- 
suchungen haben, glaube ich, ziemlich klar bewiesen, daB die beiden 
festgelegten Typen des Alkoholverhaltens als gleichwertig nebeneinander 
gestellt werden können.‘ S. 554, unten: „An Cladophora utr. und Spiro- 
gyra ist es nun restlos gelungen, das wirkliche Vorkommen des Ausdeh- 
nungstypus zu bestätigen.“ 

Will man über die Ursprünglichkeit des Ausdehnungstypus wirklich 
befriedigende Aussagen machen, so empfiehlt es sich, Versuche an einem 
Objekt anzustellen, an dem die Reaktionsnorm nach den Typen ZEHETNER* 
nicht so ausgeprägt ist. Gelingt es dann, solche Bedingungen zu erfassen, 
nach denen die Reaktionsweise willkürlich weitgehend beherrscht werden 
kann, so wird eine kausale Entscheidung der Frage und damit zugleich 
eine kausale Erklärung der Beobachtungen ZEHETNERs angebahnt. 


II. Versuche. 

Methodisches. Die Versuchsdurchführung bei uns wurde zwar derjenigen ZEHET- 
NERs angeglichen, ähnelt aber noch mehr der Toıvoxens. Die Objekte wurden 
in gut schließenden Schälchen mit dem gewünschten Plasmolytikum vorplasmoly- 
siert, dann auf einen Objektträger mit Durchflußrinne übertragen [vgl. RUHLAND 
und Horrmann (1926), auch TorvonEn (1934)], bei der Deckglasbefestigung fest- 
geklemmt und nun zunächst rasch eine geeignete Zelle aufgesucht und ausgemessen. 
Dann wurde einseitig dieselbe Lösung, der die gewünschte Alkoholkonzentration 
zugesetzt war!, zugeführt und auf der-anderen Seite mit reichlich Fließpapier oder 
Zellstoffwatte abgesaugt. Nach 10 Sek. konnte so spätestens mit der Beobachtung 
und Messung der Volumenänderungen des ausgewählten Protoplasten begonnen 
werden, wobei die Wasserimmersion D* von Zeiss, bei den Temperaturversuchen 
jedoch Objektiv 45L von WINKEL benutzt wurden. 

TorvonEN (S.3) gibt an, daß er bei 50 Versuchen zwei Ausnahmen 
in dem volumetrischen Verhalten der Allium-Protoplasten beobachtete, 
insofern nämlich, als sich hier bei Darbietung von Äthylalkohol nicht 
Expansion, sondern Kontraktion einstellte. Er glaubt, diese vielleicht 
auf gewisse Funktionsstörungen der Versuchsapparatur zurückführen 
zu können. ZEHETNER hat nichts besonderes darüber vermerkt, ob er bei 
einem Kontraktionstyp bzw. Ausdehnungstyp irgendwelche aus der 
Reihe fallende Ergebnisse hatte, so daß man wohl völlige Einheitlichkeit 
seiner Resultate annehmen sollte. 

Uns bereitete es daher eine Enttäuschung, als wir bei einer größeren 
Zahl von Versuchen mit Zellen einer Cladophora und mit solchen von 
Vallisneria (Blattepidermis- und Blattparenchymzellen) nicht immer 
100%igen Ausfall im Sinne des ZEHETNERschen Reaktionstyps erhielten, 


1 Da der Alkohol vor der Auffüllung zum gewünschten Volumen zu den gleichen 
Substanzmengen zugefügt wurde,. ist zweifellos ebenfalls ein Konzentrationsfehler 
ähnlicher Art eingegangen, auf welchen der eine von uns (ULLRICH 1935) in der 
ZEHETNERschen Arbeit aufmerksam machte. Jedoch stört für die Lösung der hier 
behandelten Fragen diese Tatsache nicht, da immer nur bei annähernd gleichen 
Lösungskonzentrationen relative Vergleiche gezogen werden sollen. 
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vielmehr eine Streuung, die eine solche Typenaufstellung nur auf Grund 
einer statistischen Methodik rechtfertigen wiirde. Da uns aber, wie 
schon bemerkt, gerade solche Fälle zur weiteren Klärung Erfolg ver- 
sprachen, haben wir uns für den Ausdehnungstyp auf Cladophora spec., 
und für den Kontraktionstyp auf die Epidermiszellen von Vallisneria 
spiralis, den Angaben ZEHETNERs entsprechend, beschränkt. Zellen von 
Wasserpflanzen schienen uns auch den Vorzug zu haben, weil sie eine 
allseitige Benetzung mit wäßrigen Lösungen mit weniger starken physiolo- 
gischen Störungen beantworten dürften als Zellen von Landpflanzen. 

Es wäre zwecklos, unsere Vorversuche hier im einzelnen anzuführen. 
Sie lehrten uns nur, daß es ausschließlich bei Zugrundelegung einer 
größeren Zahl von Versuchen gleicher Art, also auf Grund statistischer 
Versuchsauswertung, möglich ist, einen einigermaßen befriedigenden 
Einblick in die Reaktionsweise vorplasmolysierter Zellen auf Darbietung 
von Alkohollösungen zu bekommen. 


Nachdem wir festgestellt hatten, daß die Reaktionsweise keineswegs 
so einheitlich, wie erwartet, ausgefallen war, mußte es unser Ziel sein, 
womöglich die Versuchsbedingungen ausfindig zu machen, welche darüber 
entscheiden, ob im Einzelfalle Kontraktion oder Expansion erfolgt. 
Unter den zahlreichen Möglichkeiten, die sich hier darboten, haben wir 
nur drei näher studiert. Es waren dies Elektrolyteinflüsse, solche der 
Temperatur sowie schließlich des Grades der Vorplasmolyse. 


Daß es möglich sein würde, die Reaktionsweise auf Alkoholdarbietung 
durch Elektrolyte zu beeinflussen, konnte vielleicht auf Grund der Unter- 
suchungen von SeEırrız (1923) erhofft werden, welcher gezeigt hatte, 
daß der Zeitpunkt des durch Alkoholwirkung verursachten Zelltodes 
mit Hilfe von Salzlösungen wesentlich verschoben werden kann. Wir 
nehmen dabei an, daß die Hauptschädigung hierbei an den plasmatischen 
Grenzflächen ansetzt und folglich grundsätzlich mit mutmaBlich rever- 
siblen, durch das Auftreten von Expansionen gekennzeichneten Schädi- 
gungen in unseren plasmolytischen Versuchen übereinstimmen kann. 
Eine solche Annahme lag um so näher, als gewöhnlich das Vorhanden- 
sein von Lipoiden in der Plasmagrenzschicht vorausgesetzt wird, und 
dieser lipoidhaltige Film wird durch Aufnahme von Alkohol in seiner 
Durchlässigkeit verändert werden müssen, etwa in dem Sinne, daß sich 
die Durchlässigkeit für den Alkohol selbst erhöht, sicher aber für das 
Wasser erniedrigt, wie u.a. SCHMIDT (1936) noch kürzlich gezeigt hat. 

Gleichzeitige Darbietung von CaCl, sollte nun, etwa auf Grund einer 
gewissen Stabilisierung der Grenzhautstruktur, zur Folge haben, daß 
erst höhere Alkoholkonzentrationen diese Veränderungen bewirken, 
wobei wohl erwartet werden konnte, daß niedrige Konzentrationen den 
Kontraktionstyp, höhere dagegen den Expansionstyp hervortreten lassen 
würden. 
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Was die Temperatur als Versuchsfaktor anbelangt, so lag es nahe, 
zunächst an durch sie hervorgerufene Änderungen der Plasmaviskosität 
zu denken. Eine bei tieferer Temperatur erfolgende Erhöhung der Vis- 
kosität könnte etwa Kontraktionen, eine durch höhere hervorgerufene 
Herabsetzung derselben Expansionen begünstigen. Absolut notwendig 
würde gerade diese Wirkung verschiedener Viskositätsgrade a priori 
allerdings kaum erscheinen; es wären vielleicht auch Gründe für eine 
umgekehrte Reaktionsweise vorstellbar. In Betracht zu ziehen blieb 
aber natürlich auch die bei der Vielfältigkeit der Temperaturwirkungen 
zu beachtende Möglichkeit, daß noch eine andersartige, bisher unbekannte 
Zustandsänderung des Plasmas oder seiner Grenzhaut durch Temperatur- 
wechsel hervorgerufen werde, die ihrerseits über den Ausfall der Reaktion 
entscheidet. In jedem Falle wäre damit gezeigt, daß die Aufstellung 
besonderer Reaktionstypen für die Alkoholpermeabilität im Sinne eines 
Beweises für differente Plasmakonstitution, wie von ZEHETNER ver- 
treten, kausalanalytisch nicht genügend determiniert und damit unhaltbar 
geworden ist. 

Die von uns schließlich ebenfalls noch in Betracht gezogene Möglich- 
keit einer Wirkung des Grades der Vorplasmolyse soll hier nicht weiter dis- 
kutiert werden. Ihre Erörterung erfordert die vorhergehende Darstellung 
der Versuche und ist deshalb dem Teil III (S. 660f.) vorbehalten worden. 


1. Versuche zur Beeinflussung der Alkoholpermeabilität durch Kationen. 


SEIFRIZ verwendete zu toxikologischen Versuchen bei Hlodea-Blattern 
Natrium- und Caleiumchlorid, in beiden Fällen in 0,128-m-Lösung. Die 
Alkoholkonzentration, die er benutzte, betrug 10%. Um den toxischen 
Einfluß auf das Permeabilitätsverhalten zu prüfen, wurde von uns 
Methyl- und Äthylalkohol herangezogen. Vorplasmolysiert wurde mit 
0,45 GM KCl + 0,05 GM CaCl,, weiterhin aber auch mit kombinierten 
Lösungen unter Traubenzuckerzusatz. Dann wurde natürlich sowohl 
NaCl als auch CaCl, (und gelegentlich KCl) in wechselnden Konzentra- 
tionen zugegeben. Als Objekte dienten sowohl Vallisneria-Epidermis- 
als auch mehrmals Cladophora-Zellen. Bei Vallisneria wurde immer die 
Basis physiologisch gleichaltriger und gleichartiger Blätter, in einigen 
Fällen sogar ausschließlich ein und dasselbe Blatt für verschiedene Alko- 
hol- und Salzmischungen als Versuchsobjekt benutzt. 

Es würde zu weit führen, die zahlreichen in dieser Richtung von 
unserem Mitarbeiter Enpo sorgfältig ausgeführten Versuche einzeln 
wiederzugeben;; wir beschränken uns deshalb darauf, die Versuchsergeb- 
nisse in sehr zusammengefaßter, tabellarischer Form zu bringen, und legen 
diese den weiteren Erörterungen zugrunde. 

&) Zunächst interessierte, in welcher Weise durch verschiedenartiges 
Vorplasmolysieren mit Lösungen annähernd gleicher osmotischer Kon- 
zentration von Traubenzucker einerseits, von physiologisch einigermaßen 
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ausbalancierter KCI- + CaCl,-Lésung andererseits die Art der Reaktion 
auf Zuführung verschiedener Alkoholkonzentrationen ausfällt. Dabei 
wurden alle Zellen etwa 2 Stunden (zwischen 1,5—2,5 Stunden) vor- 
plasmolysiert (Tabelle 1). 


Tabelle 1. Vallisneria-Epidermiszellen: Verhalten bei Alkoholzuführung. 
12. 5.—16. 5. 36. Zimmertemp. 


























Art des % 
a 1 ni augetii Konzentration des Alkohols in 
Alkohols 5 | 10 | 15 | 20 | 25 | 30 
0,8 GM Traubenzucker Methyl- fast nur Kontraktionen 
(t = 20°C) Äthyl- Kontrakt. | Ausdehnungen 
0,45 GM KCl + 0,05 GM CaCL | Methyl- fast nur Ausdehnungen 
(= 23°C) Äthyl- Kontrakt. |  Ausdehnungen 


(Die Plasmolysegrade lagen bei durchschnittlich 0,45 für Traubenzucker, bei 
0,25 für die Salzlösung.) 


Es ergibt sich also für Vallisneria-Epidermiszellen einmal, daß höhere 
Alkoholkonzentrationen öfter Ausdehnungsreaktionen hervortreten lassen, 
und ferner, daß der Äthylalkohol nach der Salzvorplasmolyse eher zur 
Kontraktion führt als der Methylalkohol. 

Ganz entsprechend wurde Cladophora geprüft (Tabelle 2). 


Tabelle 2. Cladophora spec. Verhalten vorplasmolysierter Zellen bei 
Alkoholzuführung. t = 20°C (12.5.—16. 5. 36). 


























Art di in % 
csintthmtététtoun zugeführte " Konzentration des zugef. Alkohols in 
Alkohols 5 | 10 | 15 | 20 | 25 | 30 
0,8 GM Traubenzucker Methyl- nur Ausdehnungen 
(= 20°C) Äthyl- nur Ausdehnungen 
0,45 GM KCl +0,05 GM CaCl,| Methyl- | Kontrakt. | Ausdehnungen 
(t = 22°C) Äthyl- nur Ausdehnungen 


(Die Plasmolysegrade lagen bei durchschnittlich 0,8 für Traubenzucker, bei 
0,6—0,7 für die Salzlésung.) 


Wieder zeigt sich, daB héhere Alkoholkonzentrationen leicht zu Aus- 
dehnungen fiihren. Jedoch konnten bei diesem Objekt mit den niedrigen 
Konzentrationen von Methylalkohol noch Kontraktionen erzielt werden, 
mit Athylalkohol dagegen nicht. Ohne hier schon auf die Deutung dieser 
Erscheinung einzugehen (vgl. später S. 664), sei bereits auf den Unter- 
schied in den Plasmolysegraden hingewiesen. 

Wurde ein der Tabelle 1, untere Spalte, entsprechender Versuch 
(Protokoll Nr. 10) mit zweistündiger Vorplasmolyse in Salzlösung bei etwas 
niedrigerer Temperatur (und allerdings auch mit nur kleinen Versuchs- 
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zahlen) angestellt, nämlich bei 17°C, so konnte für Athylalkohol nicht 
mehr wie in Tabelle 1 die Grenze der Ausdehnungen und Kontraktionen 
scharf zwischen 10 und 15% festgestellt werden; vielmehr verwischte 
sich diese, und zwar erhalten wir jetzt Kontraktionen auch bei den 
höheren Alkoholkonzentrationen (Tabelle 3). 


Tabelle 3. Vallisneria-Epidermiszellen. 17°C. Vorplasmolyse 0,45 GM 
KCl + 0,05 GM CaCl, für. Stunden (18. 5. 36). 





Gebotene Alkoholl trationen in % 5 10 15 20 25 30 








Verhältnis Kontraktionen/Ausdehnungen in 
den Zahlen der angestellten Versuche. . . | 2/0 | 3/1 | 3/3 | 4/2 | 2/0 | 2/0 




















b) Ferner wurden noch einige orientierende Versuche angestellt, die 
den Einfluß der Dauer der Vorplasmolyse auf den Reaktionsausfall 
bei den folgenden Alkoholzuführungen beleuchten sollten (Nr. 12). Das 
Ergebnis war uneinheitlich, da die Zahl der Einzelversuche zu gering war. 
Immerhin spricht viel dafür, daß mit einer Vorplasmolysedauer von 
4—5 Stunden gegenüber 1 Stunde die Zahl der Ausdehnungen auch in 
höheren Alkoholkonzentrationen zugunsten der Kontraktionen vermin- 
dert wird. 

c) Schließlich wurde durch wenige Versuche ermittelt, daß die Vor- 
plasmolysezeit von etwa 1,5 Stunden in 0,4—0,5-m-Lésungen sowohl 
von Traubenzucker als auch von Salzlösungen ausreicht, um gerade auf 
längere Zeit hin das Maximum der Plasmolyse und befriedigende Volumen- 
konstanz zu erreichen. 

d) Unter Beachtung der Ergebnisse der vorstehenden Versuche 
wurde nun die Frage der Beeinflussung der Reaktionsweise auf Alkohol- 
zusatz durch die Salze geprüft, und zwar in der Zeit vom 8. 6. bis 12. 6. 36. 
Die Zimmertemperaturen waren inzwischen schon wieder etwas ange- 
stiegen, so daß die Versuche durchschnittlich bei 22—24° C durchgeführt 
wurden. Wie wir später noch sehen werden, hat das auf die absolute Aus- 
wertung dieser Versuche einen wesentlichen Einfluß. Es dürfen also die 
Ergebnisse nicht direkt mit denen der vorstehenden Versuche verglichen 
werden. Untereinander aber sind sie vergleichbar. Versuche, welche 
annähernd isosmotische Konzentrationsvarianten einerseits zwischen 
Traubenzucker und CaCl,-Lösungen, andererseits zwischen NaCl und 
CaCl, umfassen, und zwar ausschließlich bei niedrigen Gaben von Methyl- 
alkohol (5 und 10%), geben die Tabellen 4 und 5 wieder. 

Tabelle 4 läßt deutlich erkennen, daß die reine Traubenzuckerlösung 
die normal zu erwartende Reaktionsweise, nämlich die Kontraktion, am 
besten sichert. Gemischte Lösungen wirken stets ungünstiger als die 
Traubenzuckerlösung. Auffällig ist ferner, daß die reine CaCl,-Lésung 
in ihrer Wirkung der Traubenzuckerlösung recht nahe kommt. 
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Die Vorplasmolyse mit reiner Kochsalzlésung begiinstigt also das 
Vorkommen der Ausdehnungsreaktion. Auch reine CaCl,-Lésung wirkt 


Tabelle 4. Einfluß der Vorplasmolyse mit annähernd isosmotischen 
Traubenzucker- und CaCl,-Lösungen auf die Reaktion bei Methyl- 
alkoholzusatz. Vallisneria spiralis-Blattepidermiszellen. 22—24°C. 





























Methylalkohol 5% 10% Zu Zahl 
traktionen Zur Aus = 
Kon- | Aus- | Kon- | Aus- | und Aus- | “omnes 
Vorplasmolyse in trak- | deh- | trak- | deh- | dehnungen Versuche 
tionen |nungenf tionen |nungen| K:A 
0,4 m Traubenzucker . . . 6 0 5 1 11:1 = 
0,35 m Tr.Z. + 0,005 m CaCl, 3 4 5 1 8:5 39 
0,3 m Tr.Z. + 0,04 m CaCl, 4 2 5 1 9:3 25 
0,2 m Tr.Z. + 0,08 m 4 3 2 4 6:7 54 
0,1 m Tr.Z. + 0,12 m CaCl, 2 4 4 3 6:7 54 
0,17m CaCL, . . . … . . . 4 2 4 0 8:2 20 


in diesem Sinne, wenn auch weniger deutlich. Im physiologisch balan- 
cierten Salzgemisch 0,18 m NaCl + 0,04 m CaCl,, d.h. beim Verhältnis 
der Kationen Na’ zu Ca” wie 5:1, ist dagegen bei Methylalkoholkonzen- 
trationen bis zu 20% offenbar jegliche Ausdehnung ausgeschlossen!. 


Tabelle 5. Einfluß wechselnder NaCl-+CaCl,-Vorplasmolyse auf die 
Reaktionsweise bei Methylalkoholdarbietung. Vallisneria -Blatt- 
epidermiszellen. (22—24° C). 





























Methylalkohol 5% 10% wo Zahl 

traktionen ze a 

Kon- | Aus- | Kon- | Aus- und Aus- in u 

Vorplasmolyse in trak- | deh- | trak- | deh- | dehnungen Versuche 

tionen nungen] tionen jnungen K:A 

0,24m NaCl ....... 4 3 3 3 7:5 42 
0,21 m NaCl + 0,005 m CaCl, 5 1 5 1 10:2 17 
0,18 m NaCl + 0,04 m CaCL| 5 0 5 0 10:0 0 
0,12 m NaCl + 0,08 m CaCl, 3 3 4 2 7:5 42 
0,06 m NaCl + 0,12 m CaCl, 5 1 3 3 8:4 33 
Gham Umm . . 5... 4 2 4 0 8:2 17 


Damit ist in der Tat gezeigt, daß zwar nicht CaCl, allein, wie bei 
SEIFRIZs toxikologischen Versuchen, wohl aber ein physiologisch einiger- 
maßen balanciertes Saizgemisch von NaCl und CaCl, die Aufhebung der 
Ausdehnungen auch bei Alkoholkonzentrationen bis zu 20% bewirkt. 


1 TorvonEn (S. 3, oben) hat annähernd das gleiche Kationen - Mischungsver- 
hältnis in seinen Versuchen zur Vorplasmolyse benutzt, dabei im Falle von Allium 
aber immer Ausdehnungen erhalten. Die Versuchstemperaturen sind leider nicht 


verzeichnet! 
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2. Versuche, durch Veränderung der Temperatur die Reaktionsweise 
zu beeinflussen. 


Schon die in Tabellen 1 und 3 (S. 656f.) wiedergegebenen Versuche 
hatten auf die groBe Bedeutung der Versuchstemperatur fiir das Er- 
gebnis hingewiesen. Wenn nun die Temperatur tunlichst als alleiniger 
Faktor variiert werden soll, so ist es natürlich wünschenswert, ein auch 
in dieser Hinsicht möglichst indifferentes Plasmolyticum zu wählen. 
Elektrolyte ändern stark ihren Dissoziationsgrad (ihre Ionenaktivität) 
in Abhängigkeit von der Temperatur, so daß sich besondere Effekte 
an elektrolytempfindlichen Systemen ergeben könnten. Wir ber:utzten 
daher lieber, entsprechend dem zeitweiligen Vorgehen von ZEHETNER, 
Traubenzuckerlösung, der einmal auch zur besseren physiologischen 
Balancierung NaCl und CaCl, im Verhältnis 5:1 zugesetzt wurde. 
Wir erhielten damit einigermaßen befriedigende Rundplasmolysen, die 
uns Messungen des Plasmolysegrades sowie eine Beobachtung der Ver- 
änderung des Protoplastenvolumens nach Zusatz von 5 und 10% Methyl- 
alkohol in einer befriedigenden Anzahl von Zellen der benutzten Schnitte 
erlaubten. Die Technik der Temperaturvariation war folgende: Die 
Objekte wurden zunächst 6—12 Stunden lang auf die im Versuch zu 
wählende Temperatur gebracht, und zwar entweder auf Zimmertempe- 
ratur oder in einem Kühlschrank auf + 12 bis 14°C oder schließlich in 
einem Thermostaten auf 30—31°C; Licht wurde dabei immer in gleicher 
Weise zutreten gelassen, um einen etwaigen Einfluß desselben möglichst 
gleichartig zu halten, eine Maßnahme, die übrigens auch in allen anderen 
Versuchen beachtet wurde. Zur mikroskopischen Beobachtung wurden 
dann die auf einem Objektträger befindlichen Schnitte auf einen ent- 
sprechend durch fließendes Wasser vorgeheizten oder vorgekühlten 
Objekttisch gebracht und mit einem relativ langbrennweitigen Trocken- 
objektiv (Winkel 45 L) beobachtet. 

Tabelle 6 zeigt die Ergebnisse dieser Versuche mit Vallisneria-Epi- 
dermiszellen für 5 und 10% Methylalkohol in summarischer Form. 


Tabelle 6. Vallisneria-Epidermiszellen. Reaktion vorplasmolysierter 
Zellen auf Alkoholzusatz bei verschiedener Temperatur. 








Zahl der kon- Verhältnis Ausdehnungen 
Vers.-Nr. Temperatur trollierten Ausdehnungen : Kon-| in % der Gesamt- 
Zellen traktionen beobachtungen 
21 12—14° C 43 7: 36 16,3 
17/18 20—22° C 173 57: 116 32,9 
19/20 30—31° C 60 35: 25 58,3 














Mit aller Deutlichkeit geht aus diesen Versuchen hervor, daB die 
Reaktionsweise auf den Alkoholzusatz nach Vorplasmolyse nicht schlecht- 
hin zur Aufstellung eines Kontraktions- oder Expansionstypus berechtigt. 
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Wollte man dies für Vallisneria-Epidermiszellen tun, so müßte man 
zumindest auch angeben, für welche Temperatur diese Typenaufstellung 
gemacht wird. ZEHETNER hat eine solche Möglichkeit nicht in Be- 
tracht gezogen, auch die nachfolgenden Arbeiten auf dem Gebiete der 
„vergleichenden Protoplasmatik‘‘ haben sie nicht erwogen. 

Diese Versuchsergebnisse lassen nunmehr auch die auf S. 656f. in 
Tabelle 1 und 3 angeführten Befunde vollkommen verständlich er- 
scheinen. Sie fügen sich sogar völlig in das gesamte Verhalten der 
Vallisneria-Zellen ein. 

Unter den Versuchen mit Cladophora findet sich nun auch eine mit 
Traubenzucker-Salzvorplasmolyse und mit 5 sowie 10% Methylalkohol 
angestellte Serie, welche bei etwas (etwa um 3°C) höherer Temperatur 
am 30. 5. 36 (Vers.-Nr. 16) durchgeführt worden war !. 3° C Temperatur- 
erhöhung dürften genügen, jetzt rein phänomenologisch verständlich 
zu machen, daß hierbei die Cladophora-Protoplasten nur Expansionen 
aufwiesen, während die theoretische Deutung und das kausale Ver- 
ständnis der Versuchsbefunde noch offen bleiben. 


III. Allgemeine Erörterungen. 


Die durchgeführten Versuche erbrachten eindeutig den Nachweis, 
daß die Reaktionsweise durch Vorplasmolyse kontrahierter Proto- 
plasten auf nachfolgende Alkoholzuführung in einem im übrigen iso- 
tonischen Medium keine grundsätzlich bestimmte ist, wie das ZEHETNER 
annahm, sondern daß sie bereits von den verschiedenen experimentellen 

n in der Zellumgebung abhängt. Damit könnte man sich 
nun auf den Standpunkt stellen, daß jegliche Reaktionstypenaufstellung 
für verschiedene Protoplasten unmöglich, damit auch aller ,,verglei- 
chenden Protoplasmatik‘‘ im Sinne HörLers der Boden entzogen sei. 
Hierzu ist festzustellen, daß die von uns neu gesammelten Erfahrungen 
nur eindeutig beweisen, daß eine Typenaufstellung wie die ZEHETNERs 
unzulässig und hinfällig ist, weil sie die Bedingtheit des als spezifisch 
angenommenen Reaktionstypus vernachlässigt, also beispielsweise den 
Temperaturfaktor nicht berücksichtigt, nicht auf Elektrolyteinflüsse 
Rücksicht nimmt u. 4. m. Wir werden bald zeigen, daß es auch mit 
HÔFLERs „amidophilem Typ“ der Permeabilität nicht anders steht. 
Wir vermögen also eine solche Art der Typisierung nicht zu billigen und 
könnten sie nur als einen Versuch anerkennen, rein erscheinungsmäßig 
auf Grund einer willkürlich gewählten Standardmethode — nämlich der 
Plasmometrie, deren allgemeine Berechtigung zur Zeit wohl noch um- 
stritten ist — das Permeabilitätsverhalten verschiedener Zellen zu 


1 Leider ist die Versuchstemperatur an diesem Tage nicht vermerkt worden, 
jedoch geht aus den meteorologischen Berichten des Reichswetterdienstes, Dienst- 
stelle Schkeuditz bei Leipzig, hervor, daß die Tages- und Mittagstemperatur 
gegenüber 12.—16. 5. um etwa 3°C höher gelegen hat. 
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beschreiben. Solange aber noch kein Einblick in die Ursachen gewonnen 
ist, die den plasmometrischen Beobachtungen zugrunde liegen, wird 
eine solche vergleichende Charakteristik durchaus anfechtbar bleiben, 
sosehr sie auch im letzten Grunde erstrebenswert erscheint. Dabei 
würdigen wir gern, daB uns dieses Vorgéhen immerhin mit einigen 
neuen, bemerkenswerten zellphysiologischen Tatsachen bekannt gemacht 
hat und noch bekannt macht. Entscheidend aber bleibt, daB uns erst 
deren kausale Behandlung in der Er- 
kenntnis des Wesens der Permeabilitat 
und der sie bedingenden en 
Strukturen zu fördern vermag. 

Fragen wir uns also, ob wir durch eine 
weitere Analyse des vorliegenden Versuchs- $ 
materials noch etwas über die Ursachen „ 
der geschilderten Reaktionsweisen aus- & 
sagen können. 

Da fällt zunächst eine speziell bei den 
sehr zahlreichen Versuchen zur Tempera- 
turvariation bemerkenswerte Feststellung 
auf. Offenbar ist nämlich neben der Ab- $ 
hängigkeit der Reaktionsweise von der À 
Temperatur auch noch eine Beziehung 
zum Plasmolysegrade vorhanden. Wir  /smo/ysegrad/am Anfang des Versuchs) 
wollen deshalb die Temperaturversuche >». 1. Epidermiszellen von Vallis- 
an Hand andersartiger und mehr ins Fe cg ge — — dpt 
einzelne gehender graphischer Darstellung *'*oholzueatz nach Vorplasmolyse. 
nochmals betrachten (Abb.1). Dabei wird h 
als Ordinate die Zahl der Ausdehnungen in Prozenten der Beobachtungen, 
als Abszisse der Plasmolysegrad aufgetragen. 

Bei niedriger Temperatur (12—14°C) und kleinen Plasmolysegraden 
(also starken Plasmolysen), wurden relativ viele Ausdehnungen beob- 
achtet, im mittleren Bereiche des Plasmolysegrades, also etwa bei 0,5, 
treten gar keine Ausdehnungen mehr auf, und bei sehr schwachen Plasmo- 
lysen, also hohen Werten des Plasmolysegrades, nimmt diese Zahl der 
Ausdehnungen wieder zu. Eine gewisse Ähnlichkeit damit ergibt die 
Darstellung der Versuche bei mittleren Temperaturen (20—22° C). 
Hier zeigen sich in mittleren Plasmolysegraden (0,5) verhältnismäßig 
die wenigsten Expansionen. Bei geringen Plasmolysegraden dagegen 
sowie auch bei höheren konnten mehr Ausdehnungsfälle beobachtet 
werden. Die Anwendung höherer Temperaturen (30 bis 31° C) führt zu 
einem gerade umgekehrten Bilde. Beim Plasmolysegrad von etwa 0,5 
zeigten sich in überwiegendem Maße Ausdehnungen, während deren 
Zahl bei höheren und geringeren Plasmolysegraden gegenüber den 
Kontraktionen zurücktrat. 
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Für die Deutung dieser Feststellungen könnte man zunächst einmal 
von der Annahme ausgehen, daß die Durchlässigkeit der gesamten 
Oberfläche auch der plasmolysierten Protoplasten überall gleich ist. 
Dann ist das Verhalten der Zellen dem Alkoholzusatz gegenüber im 
wesentlichen abhängig von den Formen der Plasmakörper, die sich bei 
der Vorplasmolyse ergeben haben; denn nach dem Fickschen Diffusions- 
gesetz ist die durchtretende Stoffmenge proportional der Oberfläche 
und umgekehrt proportional dem Volumen der Zelle (s. z. B. 
u. a. Urzrıch 1934). Wollte man also die Beobachtungen (Abb. 1) 
damit erklären, so müßte man deren 
Symbasie mit dem Verhältnis Volumen 
zu Oberfläche feststellen können. Letz- 
teres Verhältnis wurde mit Hilfe be- 
sonderer Versuche mit dem Zeichen- 
apparat an durchschnittlich 15 Vallis- 
neria-Zellen für die Plasmolysegrade 
von 0,2 bis 0,9 so ermittelt, daß jeweils 
die mikroskopischen Bilder mit dem 
Zeichenapparat festgehalten und dann 
ausgemessen wurden. Die Plasmen 
ließen sich dabei als Rotationsfiguren 
behandeln, was zu keinen erheblichen 
Plasmolysegrad Fehlern gegenüber etwa prismatischer 


Abb. 2. Epidermiszellen von Vallieneria Gestalt (ursprünglich Zellzylinder) 

sn... han ee re Bh ees führt (vgl. auch Huser und HÔFLER, 

Oberfläche bei 26—28° C. 1930). Das Ergebnis solcher Messun- 

gen veranschaulicht Abb. 2. Es zeigt 

sich dabei, daB im Bereich des Plasmolysegrades von 0,2 bis etwa 0,5 

dieses Verhältnis nicht erheblich vom linearen abweicht. Dasselbe gilt 

für den Bereich von 0,65 bis zu 1. Im Bereiche von 0,5 bis 0,65 dagegen 

findet sich eine erhebliche Veränderung des Verhältnisses ‚Volumen 

zu Oberfläche“, wie die entsprechende Neigung der Kurvenäste des 
Diagramms gegen die Abszisse erkennen läßt. 

Dennoch reicht dieser Befund nicht aus, um den Kurvenverlauf bei 
Temperaturvariation (Abb. 1) zu klären, obwohl die Kurven, die die 
Temperaturabhängigkeit der Reaktion auf Alkohol wiedergeben, alle 
einen Umkehrpunkt aufweisen, der etwa mit dem der starken Richtungs- 
änderung des Verhältnisses Volumen zu Oberfläche (Abb. 2) zusammen- 
fällt. Ein innerer Zusammenhang läßt sich jedoch daraus zur Zeit noch 
nicht herleiten. Für die weitere Prüfung auf Zusammenhänge wollen 
wir die zunächst sehr befremdlich anmutende Annahme erwägen, daß 
zwischen der Alkohoidurchlässigkeit der intakten noch der Zellwand 
anliegenden ,,alten‘“ und derjenigen der durch Plasmolyse gebildeten 
freien („neuen‘‘) Plasmagrenze ein großer und prinzipieller Unterschied 




















Untersuchungen zu den „spezifischen Permeabilitätsreihen‘‘ Hôflers. I. 663 


besteht. Dann könnte man sich vorstellen, daß bei schwacher Plasmolyse 
der eine Teil, bei stärkerer der andere die Durchlässigkeit beherrscht 
und damit über die Reaktionsweise vorplasmolysierter Zellen auf Alkohol- 
zufügung entscheidet. 

Wenn diese Annahme überhaupt Berechtigung besitzt, muß min- 
destens der meßbare Plasmolysegrad, in dem Gleichheit der beiden 
Arten von Plasmagrenzflächen besteht, mit dem Umkehrpunkt in den 
Kurven der Diagramme übereinstimmen. Da die den Kurven zugrunde 
liegenden Beobachtungen auf statistischem Wege als Mittelwerte vieler 
Einzelversuche gewonnen wurden, muß für einen solchen Ansatz eben- 
falls jeweils der Mittelwert für die Zellverhältnisse der zylindrisch ge- 
dachten Zellen wie Länge | (vgl. Abb. 3), Zelldurchmesser 2r, Länge des 
der Wand anliegenden Plasmamantels I’ und 
Höhe h der als Kugelsegment gedachten 
Plasmakappen bestimmt werden. Da alle 
Plasmolysegrade auf Grund von Zeichnungen 
der beobachteten Zellen mit dem Zeichen- 
apparat berechnet worden waren, konnten 
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diese Zeichnungen noch nachträglich für alle CET 
erforderlichen Messungen und für die Be- 142h 
rechnung der Mittelwerte des Verhältnisses Abb. 3. Vgl. Text. 
1:2r — 3,34; l’ : 2r — 1,18 sowie dasjenige 


von h :2r — 0,352 zugrunde gelegt werden. Dann muß der Umkehrpunkt 
der Kurven etwa bei Gleichheit der Oberflächen des Zylindermantels 
2rrl’ und der Mäntel der zwei Kugelabschnitte 2r(r? + h?) gelegen sein. 
Es läßt sich dann der ‚kritische Plasmolysegrad‘‘ G als Quotient des 
mittleren Plasmavolumens der plasmolysierten Zellen V,,, das obiger 
Bedingung der Oberflächenausbildung entspricht, und dem mittleren 
Gesamtzellvolumen berechnen, wie folgt: 
Vin 27h (3 r2+ h*?)+a2r?!’ 


G tr af = 0,475. 


Fiir den kritischen Plasmolysegrad ergibt sich demnach mit 0,475 
ein Wert, welcher mit demjenigen des Umkehrpunktes der Kurven fiir 
20—22°C und 12—14°C sehr gut übereinstimmt. Auch bei der Kurve 
für 30—31°C ist die Übereinstimmung befriedigend, insbesondere, 
wenn man bedenkt, daB es sich um ein Klassenpolygon handelt. 

Diese Feststellung scheint uns eine Weiterverfolgung des oben er- 
wähnten Gedankens grundsätzlicher Durchlassigkeitsunterschiede in der 
„alten‘‘ und ‚neuen‘ Plasmagrenzhaut zulässig und sogar notwendig 
zu machen. 

Prüfen wir diesen Gedanken zunächst einmal an sich näher, so erweist 
er sich keineswegs als so befremdlich, wie er auf den ersten Blick er- 
scheinen mag. Vielmehr liegen sogar bereits Anhaltspunkte vor, die 
45 
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für seine Richtigkeit sprechen, und zwar die Erfahrung, daB die Durch- 
lässigkeit im plasmolysierten Zustande gegenüber der im normalen 
Zellzustande gemessenen als verringert zu bezeichnen ist. Solche Er- 
fahrungen teilte der eine von uns (RUHLAND 1915) schon vor längerer 
Zeit mit, und neuerdings hat Scumipt (1936) eine (zum Teil überaus 
starke) Hemmung der Permeabilität für Harnstoff und Glycerin durch 
Vorplasmolyse nachweisen können!. Es wird bald an anderer Stelle 
zu erörtern sein, ob sich diese Ergebnisse nicht durch eine verschiedene 
„Besistenz‘‘ der „alten‘‘ und ,,neuen‘ Haut gegen bestimmte, durch 
Harnstoff usw. hervorgerufene Zustandsänderungen derselben erklären 
lassen, wobei sich die letztere als die ‚stabilere‘‘ erweisen müßte. 

Es wäre dann evtl. nicht so durchaus verwunderlich, wenn sich 
die „neue‘‘ und die ‚alte‘ Plasmahaut auch durch ein verschiedenes 
Verhalten gegen Alkoholzusatz und Temperaturänderung unterscheiden 
würden, wie der Verlauf unserer Kurven (Abb. 1) anzudeuten scheint. 
Alkohol setzt wie Äther usw. die Durchlässigkeit für wasserlösliche 
Stoffe herab, und zwar unter gewissen Umständen so stark, daß sie 
für den Alkohol selbst größer wird als diejenige für Wasser. In diesem 
letzteren Falle wollen wir eine (im Bereich der von ZEHETNER und uns 
angewandten Konzentrationen) reversible Strukturstörung der Haut an- 
nehmen, gleichwohl aber vorläufig vermeiden, konkretere Vorstellungen 
physikochemischer Natur über diesen durch besondere Erhöhung der 
Alkoholdurchlässigkeit gekennzeichneten ‚‚alkohollabilen‘‘ Zustand zu 
entwickeln. 

So würde also verständlich werden können, daß der kritische Plasmo- 
lysegrad bei Vallisneria-Epidermiszellen ungefähr das Volumen kenn- 
zeichnet, bei dem auch das Verhältnis Volumen/Oberfläche eine stärkere 
Änderung erfährt (Abb.2). Dabei dürfte das Ansteigen der Kurven 
für 12—14° und 20—22°C rechts von der Zone des kritischen Plasmo- 
lysegrades (schwache Plasmolysen) auf eine größere ‚Alkohollabilität‘ 
der alten Grenzschicht hinweisen und, wie schon erwähnt (S. 656), das 
Ansteigen links davon ein zusätzlicher Effekt der Volumverkleinerung des 
Protoplasten sein, welcher die Ausdehnungen schneller zur Geltung bringt. 

Wir gehen nunmehr zur Besprechung des Wärmeeffektes über und 
fragen zunächst: Warum treten in der kritischen Zone des Plasmolyse- 
grades bei 12—14° keine Expansionen mehr auf, warum nehmen sie 
bei 20—22° zu, und warum überwiegen sie so stark bei 30—31° C ? 

Diese Erscheinung wird nur verständlich, wenn man annimmt, daß 
an der neugebildeten Plasmagrenzfläche eine Strukturänderung einsetzt, 
die eben eine grundsätzliche Durchtrittsänderung für Alkohol und 
Wasser zur Folge hat. Schon LEATHES (1923) hat für die Plasmahaut 
die Vorstellung eines nichtflüssigen Oberflächenfilms aus kettenförmigen 


1 Seine Deutung der hierbei gefundenen Unterschiede im Sinne der ,,vergleichenden 
Protoplasmatik“ ist dagegen irrig, wie später an anderer Stelle zu zeigen sein wird. 
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Molekülen entwickelt; diese müßten nach der Ultrafiltertheorie ge- 
richtet sein, und ULLRICH (1936) hat dann noch weiter betont, daß der 
Oberflächenfilm unter normalen Lebensbedingungen als fest anzunehmen 
sei, so daß seine molekularen oder micellaren Bausteine also nur Wärme- 
bewegungen in begrenzten Richtungen ausführen können. Derselbe 
hat ferner gezeigt, daß von der plasmatischen Grenzschicht der nackten 
Cystosira-Eier „fettlösliche‘‘ Substanzen von einer bestimmten Molekiil- 
größe nicht mehr durchgelassen werden, daß sie vielmehr nach einer 
gewissen Zeit die Grenzschicht zerstören, wobei tropfige Zerfallserschei- 
nungen zu beobachten sind. Diese Tatsache läßt die Vermutung auf- 
kommen, die schon von anderer Seite vielfach auf Grund anderer Erschei- 
nungen ausgesprochen wurde, daß nämlich unter anderem Lipoide ! 
an der Grenzhautbildung beteiligt sind. Der ganze Fragenkomplex soll 
hier nicht wieder aufgerollt werden. Doch sei die von BUNGENBERG 
DE JONG (1935) erörterte Grenzschicht aus einem bimolekularen Koa- 
zervat-Film erwähnt. Wir sehen noch keine ausreichende Begründung 
dafür, uns vollkommen mit dieser Auffassung zu identifizieren ?. Immer- 
hin muß hervorgehoben werden, daß gerade solche Koazervate sehr 
temperaturempfindlich sind, indem geringe Temperaturunterschiede be- 
reits Phasenumkehr oder Phasenänderung zur Folge haben können. 

Noch interessanter erscheint uns aber die Tatsache, daß nach den 
Untersuchungen von LABROUSTE (1920) sowie von ADAM (1930) und 
seiner Schule polare, langkettenförmige, fettähnliche Moleküle mit 
„wässerlöslichen“ endständigen Gruppen Filme zu bilden vermögen, 
die je nach der Temperatur fest (condensed) oder flüssig (expanded) 
sind. LEATHES (1923) hat diese Erscheinungen insbesondere für Leeithin, 
Hydrolecithin und Cholesterin genauer studiert. Während Lecithin 
bei der Filmbildung sogar bei 4,5°C und 60 Atm. Druck (LEATHES 
1923, S. 855) keinen verdichteten (condensed) Film lieferte, konnte 
für Hydrolecithin ein solcher ermittelt werden. Mit Recht weist also 

1 Von den wenigen Versuchen, solche in den Grenzschichten faktisch nachzu- 
weisen, seien die von Weıs (1926) und HANSTEEN CRANNER (1922, 1925) hervor- 
gehoben. Letzterer hat dort ,,wasserlésliche‘‘ Phosphatide nachweisen zu können 
geglaubt, und andere sind ihm darin gefolgt. THIERFELDER und KLENK (1930) 
lassen diesen Nachweis freilich nicht gelten. HANSTEEN CRANNER hat weiter die Vor- 
stellung entworfen und zu beweisen versucht, daß die ‚lebenden‘ Zellwände ein 
kolloides Netzwerk darstellen, dessen festes Gerüst aus Zellulose und Hemizellulosen 
gebildet ist, dessen Maschen aber sämtlich Phosphatide der plasmatischen Grenz- 
schichten enthalten. Daraus würde, wenn dies zuträfe, sich ein konkretes Bild 
der Oberflächengestaltung der normalen Plasmahaut ergeben, das von derjenigen 
der plasmolytischen Oberfläche prinzipiell verschieden wäre, eine Verschiedenheit, 
die für unsere obigen Betrachtungen ins Gewicht fallen könnte. FREY-WyssLine 
(1935) lehnt allerdings für ausgewachsene Zellen die Vorstellung vom Vorhandensein 
von Plasma in den intermicellaren Räumen ab; nur in wachsenden Zellen fehlt 
nach ihm eine definierte Grenze zwischen Wand und Protoplasma und findet sich 
statt dessen eine aus beiden innig gemischte Übergangsschicht (S. 129). 

2 Vgl. neuerdings auch CoLLANDER (1937). 
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LEATHES (1923) schon darauf hin, daß für die plasmatische Grenzschicht 
die Vorstellung einer flüssigen Grenzhaut aus Lecithin, für die dann die 
Lipoid-Léslichkeitstheorie der Permeabilität gelten kénnte, viel zu 
primitiv ist. Wahrscheinlich dürfte sie aber auch nicht eine bimolekulare 
Hydrolecithinschicht darstellen, die freilich immer wasserpermeabel 
wäre und im übrigen viele Permeabilitätseigenschaften besitzen könnte, 
die auch den plasmatischen Grenzschichten zukommen. Nur um ein 
Beispiel zu nennen, sei erwähnt, daß «-Monoglyceride, die auch solche 
Grenzfilme bilden, sofern sie Fettsäuren mit 16 oder mehr C-Atomen 
enthalten, von Temperaturen unterhalb 15°C feste (condensed) Filme 
liefern. Oberhalb dieser Temperatur dehnen sie sich aus, gehen in den 
flüssigen (expanded) Zustand über. Durch die Gegenwart vieler anderer 
Substanzen, z. B. der Kationen, werden leicht Änderungen des Grenz- 
filmzustandes hervorgerufen, worauf im Rahmen dieser Arbeit nicht 
näher eingegangen werden kann. 

Fragen wir uns nun, was die Vorstellung bei niederer Temperatur 
fester, bei höherer aber sich verflüssigender Grenzfilme für das Ver- 
ständnis unserer Versuche beitragen kann. 

Fassen wir dabei zunächst einmal den mittleren Plasmolysebereich 
ins Auge, so würde das Fehlen von Ausdehnungen bei 12—14° und ihre 
mit der Temperatur zunehmende Häufigkeit ohne weiteres eine Erklä- 
rung finden können. Bei 12—14°C finden wir keine Expansionen, die 
Plasmahaut würde fest sein und der Alkohol mit seinen größeren Mole- 
külen langsamer als Wasser hindurchdiffundieren, und das würde dem- 
gemäß zu Kontraktionen führen. Bei höheren Temperaturen würde 
sich die Grenzfläche mehr und mehr! verflüssigen, vielleicht in Form 
von zunehmend größeren Arealen, wie das von ADAM für die Filme 
gewisser Fettsäuren (Palmitinsäure z. B.) angegeben wird. 

Damit ist nun aber zweifellos eine erhöhte Hydrophobie verbunden. 
So ist nämlich nach Lanemurrs Berechnungen der Evaporationswider- 
stand für Wasser durch einen flüssigen (expanded) Film aus Ölsäure 
5mal so groß als der des entsprechenden verdichteten (condensed) Films 
der Stearinsäure (ADAM, S. 89). Zudem steigt im flüssigen (expanded) 
Film die „Löslichkeit“ für die Alkohole. Das alles wird bedingen, daß 
bei höherer Temperatur die „Alkoholpermeabilität‘‘ gegenüber der für 
Wasser sekundär gefördert wird, so daß mehr und mehr Expansionen 
auf die Alkoholzugabe erfolgen werden. Die Verschiedenheit des Ver- 
haltens, welches die Kurven rechts und links zur kritischen Plasmolyse- 
zone erkennen lassen, legt die Vermutung nahe, daß sich die „alten“ 
und ,,neuen‘ Grenzhautanteile gegen temperaturbewirkte Zustands- 
änderungen verschieden verhalten, wie wir solches ja schon für die Alkohol- 

1 Die Übergangsdrucke zwischen beiderlei Filmen sind nicht konstant. Bei der 


Umwandlung des verdichteten in den ausgebreiteten Zustand findet also kein Ober- 
flächenphasenwechsel im strengen thermodynamischen Sinne statt (ADAM a. a. O.). 
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wirkung angenommen hatten. Dabei scheidet natiirlich die Kurve fiir 
12—14°C aus, die wir bereits (S. 664) auf Grund der Alkoholwirkung 
zu interpretieren versucht haben. 

Nehmen wir einmal an, die alte Grenzschicht sei ,,temperaturstabiler“ 
als die ‚‚neue‘‘, so wäre der abfallende rechte Ast der Kurve für 30—31° C 
verständlich: Der im kritischen Plasmolysegrade hohe Prozentsatz von 
Expansionen sinkt bei schwächer werdender Plasmolyse wegen des 
wachsenden Anteils ‚alter‘ Bezirke an der Grenzhaut bis zu einem 
Bereich, der etwa mit dem der beiden anderen Kurven übereinstimmt 
und durch die ,,Alkohollabilität‘ der alten Hautteile bestimmt sein 
würde. Daß der rechte Ast der mittleren Kurve (20—22°) viel weniger 
ansteigt als der der unteren (12—14°), würde seine Erklärung in einer 
Überlagerung schwächerer Temperaturwirkung und der Alkohollabilität 
(vgl. untere Kurve) finden können. Somit bliebe nur der aufsteigende 
linke Ast der Kurve Abb. 2 (30—31°C) befremdlich, weil man hier an 
Stelle eines Umkehrpunktes nur einen Knick erwartet hätte. Leider 
haben wir den Bereich des Plasmolysegrades von 0,2 bis 0,3 nicht 
miterfaßt, in welchem durchaus noch eine Häufigkeitssteigerung der 
Expansionen auftreten könnte. Es ist aber auch denkbar, daß bei dem 
sehr kleinen Volumen (starke Plasmolyse!) die Expansionen infolge der 
Alkoholaufnahme aus methodischen Gründen nicht mehr so sauber 
beobachtet werden können. Sie dürften ja hier voraussichtlich besonders 
rasch eintreten und dann von einer Volumverminderung infolge lang- 
samerer Wasserabgabe abgelöst werden. Nur weitere spezielle Unter- 
suchungen werden diese Frage befriedigend beantworten können. 

Damit ist eine Hypothese abgeschlossen dargestellt, deren Auf- 
stellung auch insofern eine Berechtigung zukommt, als sie zu weiterer 
planvoller Arbeit als Grundlage dienen kann. Es hat aber den Anschein, 
als ob sie sogar zu einer wohlfundierten Theorie ausgebaut werden muß. 

Zum Schluß möge als erwähnenswerte Konsequenz solcher Gedanken- 
gänge noch herausgestellt werden, daß bei der Cladophora, die nach 
ZEHETNER zum Expansionstypus gehört, der „Schmelzpunkt“ der 
Plasmagrenzschicht vielleicht noch niedriger liegt als bei der ,,Warm- 
wasserpflanze‘‘ Vallisneria. Es mag auch die lang dauernde Temperatur- 
gewöhnung dabei eine Rolle spielen. Unsere Vallisneria wurde nämlich 
verhältnismäßig kalt, bei 18—20°C, kultiviert. Aus den Versuchen 
von Iwanow (1929) über Leinkultur wissen wir ja, daß hohe Tempe- 
raturen das Auftreten gesättigter, niedere Temperaturen das ungesättigter 
Fettsäuren begünstigen. Und diese letzteren Fettsäuren haben auch 
im Filmzustande niedrigere ,,Schmelzpunkte“ als die gesättigten. Bevor 
also die individuellen Variationen der Zellen auf Grund des Umwelt- 
faktors Temperatur nicht besser erforscht sind, wird man von jeg- 
licher Typenaufstellung abzusehen haben. Dasselbe gilt vom Einfluß 
zelleigener, für das Plasma aber keineswegs konstitutiver Stoffe auf die 
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Durchlässigkeit, eine Frage, die hier gar nicht berührt wurde, aber, 
wie bald zu zeigen sein wird, beim sog. ,,amidophilen‘‘ Typus HörLere 
von großer Bedeutung ist 1. 


IV. Kurze Zusammenfassung. 

Es wurden zwei Objekte genauer untersucht, von denen das eine 
(Cladophora) nach ZEHETNER nach Vorplasmolyse Alkohol leichter als 
Wasser durchtreten läßt, also seinem „Ausdehnungstyp‘ angehört. 
Das andere (Vallisneria) läßt nach dem gleichen Autor umgekehrt 
Wasser leichter als Alkohol permeieren und wird deshalb von ihm seinem 
„Kontraktionstyp‘ zugeordnet. Es werden wohldefinierte Bedingungen 
gefunden, unter denen sich die von ZEHETNER als typisch bezeichnete 
und im Sinne der „relativen Permeabilitätsreihen‘‘ und der ,,verglei- 
chenden Protoplasmatik‘‘ gedeuteten Reaktionsweise nach einem Zwi- 
schenbereich von Streuungen umkehrt. Eine derartige Typisierung 
wird infolgedessen abgelehnt. 

Für Vallisneria wird versucht, eine theoretische Erklärung der mit 
verschiedenen Außenbedingungen in ziemlich verwickelter Weise sich 
verändernden Reaktionsart durchzuführen. Aus diesen Erörterungen 
ergeben sich unter anderem physiologische Gesichtspunkte, nach denen 
eine strenge Kausalanalyse der beobachteten Erscheinungen unbedingt 
vorhergehen muß, ehe eine solche Typisierung mit einem so weitgehenden 
Schlusse wie dem auf die Konstitution der lebenden Substanz statthaft 
erscheint. 
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(Aus der Bayrischen Landessaatzuchtanstalt in Weihenstephan.) 


ZUR KENNTNIS DER STRUKTURELLEN HYBRIDEN 
VON BRIZA MEDIA. 


Mitteilung II. 


Von 
G. KATTERMANN. 


(Eingegangen am 5. Januar 1938.) 


Einleitung. 

Die folgenden Ausführungen bilden einen Beitrag zur Kenntnis struk- 
tureller Hetero- und Homozygoten bei Briza media und ihrer Chiasma- 
verhältnisse. In einer früheren Mitteilung habe ich eine Reihe von Pflan- 
zen gründlich beschrieben und konnte vom variationsstatistischen Stand- 
punkt aus einige Leittypen unterscheiden, die sich hauptsächlich durch 
die verschiedene Stärke der Chiasmabildung auszeichneten. Diese Unter- 
suchung wurde 1932 durchgeführt (1). Da Briza media perennierend ist, 
bestand die Möglichkeit, im folgenden Jahre festzustellen, ob sich die 
Chiasmaverhältnisse in der neuen Vegetationsperiode verschieben würden 
oder nicht; d. h., es konnte die Stabilität oder Labilität der betreffenden 
Leittypen festgestellt werden. Ich hatte nicht früher Gelegenheit, die 
Ergebnisse dieser Versuche mitzuteilen, will dies aber jetzt nachholen. 
Der Vergleich erstreckt sich auf die strukturellen Heterozygoten Pfl. 11, 
17, 21 und auf die Homozygoten Pfl. 8, 12 und 15. 


Ergebnisse. 

Ich habe in der ersten Arbeit die Zahl der Bindungen pro Chromosom 
berechnet und werde mich auch für die Beobachtungsergebnisse des 
Jahres 1933 der gleichen Berechnung bedienen. Tabelle 1 enthält eine 
Gegenüberstellung der ermittelten Variationsreihen der beiden Prüfungs- 
jahrgänge in Klassen von 14, 13, 12 usw. Chiasmen pro Zelle mit 14 Chro- 
mosomen oder umgerechnet 1,0; 0,929; 0,857 pro Chromosom. Die 
aus diesen Reihen errechneten Mittelwerte und mittleren Fehler enthält 
die letzte Staffel der Tabelle. Wie man sieht, sank die Chiasmazahl im 
Jahre 1933 zum Teil recht erheblich. Die Unterschiede zwischen 1932 


und 1933 können nicht zufälliger Art sein; denn die Werte - betragen 


165, 16, 70. 

Beachtenswert scheint mir ferner, daß die Richtung der Unterschiede 
bei allen 3 Pflanzen gleichsinnig verläuft, nämlich in einer Minderung 
der Werte für das Jahr 1933 in allen Fällen. Es läßt sich aus dieser 
Tatsache der Schluß ziehen, daß die Intensität der Chiasmabildung nicht 
ohne weiteres reproduzierbar ist. 








G. Kattermann: 


a) Strukturelle Heterozygoten. 


















































Tabelle 1. 
Chiasma- 
zahl pro 14 13 12 11 10 9 8 7 6 
== = der Mim 
Chiasma- Zellen + 
zahl pro 1,0 |0,929 | 0,857 | 0,786 | 0,714 | 0,643 | 0,571 | 0,500 | 0,429 
Chromosom| 
Zahl der Zellen bei Pflanze Nr. 
11/1932 | 104 | 348 34 4 1 = = _- — 491 | 0,938 + 0,00018 
11/1933 12 96 | 114 53 | 20 5 | — — — 300 | 0,860 + 0,00043 
17/1932 16 | 47 50 9 + = = 1 Zn 127 | 0,889 + 0,00066 
17/1933 43 | 133 | 118 65 | 24 6 3 _- — 392 | 0,876 + 0,00043 
21/1932 23 | 261 | 207 41 4 — 2 2 2 | 542 | 0,887 + 0,00029 
21/1933 38 | 267 | 251 | 130 | 54 15 4 3 1 763 | 0,859 + 0,0003 





Ein ähnliches Bild ergibt sich für die strukturellen Homozygoten, 
deren Daten in gleicher Weise wie oben ausgewertet worden sind. Tabelle2 
enthält die Variationsreihen und die zugehörigen Mittelwerte und mittleren 
Fehler. 

b) Strukturelle Homozygoten. 









































Tabelle 2. 
Chiasma- 
pro | 14 13 | 12 | 11 10 9 8 7 
Zelle = der M + m 
Chiasma- Zellen = 7 
zahl pro 1,0 | 0,929 | 0,857 | 0,786 | 0,714 | 0,643 | 0,571 | 0,5 
Chromosom 
Zellenzahl bei Pflanze Nr. 
8/1932 | 165 | 108 24 5 2); — 1 | — |] 305 10,959 + 0,00035 
8/1933 39 47 28 14 9 — | — | — | 137 | 0,906 + 0,00072 
12/1932 | 391 88 15 2 1 —|— | — 497 | 0,981 + 0,00018 
12/1933 54 94 71 24 13 4 | — — | 260 | 0,896 + 0,00051 
15/1932 | 118 | 207 | 228 | 124 39 16 1 | — | 733 | 0,862 + 0,00030 
15/1933 26 89 | 144 | 238 | 193 | 103 | 18 1 | 812 | 0,766 + 0,00035 
Auch bei diesen Pflanzen wirken sich die Bedingungen des Jahres 


1933 in einer Erniedrigung der Chiasmazahl in allen Fällen aus. Die Unter- 
schiede sind so groB, daB an ihrer Realitat nicht gezweifelt werden kann. 

Es ist trotzdem bezeichnend, daB sich Pflanze 15 gegeniiber 8 und 12 
die Sonderstellung bewahrt hat, die sie im Jahre vorher bereits einnahm 
(auch noch gegeniiber anderen hier nicht beriicksichtigten Homozygoten). 
Schon hier kann ich ankündigen, daB ich verschiedene Kreuzungen durch- 
gefiihrt habe, iiber deren Ergebnisse ich in der folgenden Mitteilung 
berichten werde. 

Um zu erkennen, an welchen Punkten die Faktoren angreifen, deren 
Wirkung sich in der Erniedrigung der Chiasmazahl äußert, gebe ich zu- 
nächst folgende Tabellen (3 und 4), die erste für die Heterozygoten, die 
zweite für die Homozygoten. 
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Anordnungen. 
a) Strukturelle Hybriden. 
Tabelle 3. 
Liv | liv [tiv | int} lu 
Nr. Sir | fun Sn | San | fax | Tu | San | Sar] 4x | 3x | 211} = 
21 4 ly 3 21 41 | 6y | 8y | 10, 
11/1932 | abs. | 461 2 — |16 - 12 0 0 — | — | — |491 
11/1933 | abs. | 181 2 — | 44 — 46 22 1 — | — | — | 296 
11/1932 | % 93,9 | 0,4); — 3,21 — 241 — |—1—1— | — | — 
11/1933 | % 61,2; 0,7| — |149| — 15,5| 7,410,3| — | — | — | — 
17/1932 | abs. | 115 1 1 l a 9 3 — |— | — | — |139 
17/1933 | abs. | 308 1 0 38 a 34 11 — | — | — | — 1392 
17/1932 | % 82,71 0,7107| 7,2) — 651 22! — I —|I|— I — | — 
17/1933 | % 78,6| 0,3| — 9,7 | — 8,7| 2,8|—1—1|— | — | — 
21/1932 | abs. | 406 10 1 57 1 59 15 2 3 1 1 555 
21/1933 | abs. | 494 11 1 78 1 123 40 3 1 0 0 752 
21/1932 | % 73,1| 1,8 | 0,2 | 10,3 | 0,2 10,6 | 2,7 | 0,4 | 0,4 | 0,2 | 0,2 | — 
21/1933 | % 65,7 | 1,4 | 0,1 | 10,4 | 0,1 164| 5,310,410,1! — | — | — 























Es handelt sich um einen zusammenfassenden Überblick über die 
Chromosomenanordnungen. Bemerken môchte ich hier, daB ich fast aus- 
schlieBlich Metaphasestadien der 1. Reifeteilung zu den Zählungen benützt 
habe. Um die empirischen Zahlen vergleichen zu können, wurden sie in 
Prozent ausgedrückt. Wir sehen erstens Abnahme der Anordnungen, 
in denen der Verband aus 4 Chromosomen vorkommt, dafür eine Zunahme 
der unvollständigen Konjugationen, besonders die Anordnung li; — 
5m + 1), und auf der anderen Seite die der Anordnungen 77; und 677 + 2;. 
Von diesen Anordnungen sind diejenigen mit Univalenten für die Er- 
niedrigung der Bindungen besonders einflußreich. Die zweite Anordnung 
wird unter Umständen auch zu niedrigeren Chiasmawerten führen, 
wenn nämlich an die Stelle von Ringen Doppelstäbchen treten. Das ist 
vielfach der Fall. Es ist recht bemerkenswert, daß sich der chiasma- 
mindernde Einfluß bei allen Pflanzen in gleicher Richtung bewegt. Die 
Reaktion der Chromosomen scheint demnach ziemlich einheitlich zu sein. 


b) Homozygoten. 
Aus den Angaben der Tabelle4 ist ersichtlich, daß ein gewisser 
Betrag der Senkung der Bindungen im Jahre 1933 auf das häufigere Vor- 
kommen der Anordnung 6775 + 2; zurückzuführen ist. Dies allein genügt 
jedoch nicht. Sowohl bei den strukturellen Heterozygoten, als auch hier 
bei den Homozygoten wird die Zahl der Bindungen deswegen erniedrigt, 
weil in vielen Fällen an Stelle der Ringbivalenten mit zwei Endchiasmen 
Doppelstäbchen mit nur einem Chiasma getreten sind. 
Ich habe nun noch über eine letzte Möglichkeit Klarheit zu gewinnen 
versucht, inwieweit nämlich die Beschaffenheit der Viererverbände an der 
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Erniedrigung der Bindungszahl schuld gewesen sein könnte. In Tabelle 5 
findet sich eine Aussonderung der vorkomme:.den Figuren. Wir haben 
mit Rücksicht auf die 
Chiasmazahl Verbände mit 


G. Kattermann: 


























Tabelle 4. 

675 | Syn | 411 

Nr. 2y 4 6 zZ 
8/1932 Er... Las 
8/1933 14 — La 
8/1932 ja | = 
8/1933 © 7}—]}—| — 
12/1932 O | — | — | 497 
12/1933 3 | — | — | 250 
12/1932 ee 23) —| = 
12/1933 Mali | — I 
15/1932 Ss .1°+ | —.) 
15/1933 wi u — | sig 
15/1932 0,4 | — | — — 
15/1933 Elf —| — 


a) Strukturelle Heterozygoten. 
Tabelle 5. 





4 und Verbände mit 3 Bin- 
dungen bei Komplexen aus 
4 Chromosomen zu unter- 
scheiden. Die Ketten aus 
3 Chromosomen sind stets 
nur mit 2 Bindungen ver- 
sehen. Besonders die pro- 
zentualen Werte zeigen ge- 
wisse Schwankungen ; diese 
sind jedoch in der Tendenz 
nicht einheitlich. Im gro- 
Ben und ganzen zeigen die 
Werte von 1932 und 1933 
bei den untersuchten Pflanzen eine schéne Ubereinstimmung. Die 
Bevorzugung bestimmter Figuren ist, wie es scheint, eine durchaus 
gesetzmaBige Erscheinung. 








Nr. gv | Summe ir r 
ud a | | C O V IV Vv L 
11/1932 | abs. | 27 95 1 4 5 461 16 |0 
11/1933 | abs.| 7 49 — 2 2 183 41 4 
11/1932 | % 5,8 | 20,6 | 0,2 0,9 1,1 — 100 — 
11/1933 | % 3,8 | 26,8| — 1,1 1,1 — 91,1 | 8,9 
17/1932 | abs.| 7 25 — — | — 117 10 — 
17/1933 | abs. | 24 48 1 13 1 308 36 2 
17/1932 | % 6,0| 21,4) — — | — = 100 — 
17/1933 | % 7,8] 15,6| 0,3 4,2 | 0,3 — 94,7 | 5,3 
21/1932 |abs.| 8 90 — |12 417 58 0 
21/1933 | abs. | 18 110 1 1 2 508 73 6 
21/1932 | % 1,9| 21,6) — 2,9 — 100 — 
21/1933 | % 3,5| 21,6| 0,2 0,2 | 0,4 — 92,4 | 7,6 





Wie es sich mit der Zahl der Bindungen bei den Viererverbänden 
insgesamt verhält, ergibt sich am besten aus den Zahlen der kleinen 
Tabelle 6. 

Wenn man die in Tabelle 5 gegebenen Prozentzahlen mit der jeweiligen 
Chiasmazahl der zugeordneten Figur multipliziert und aus den so ge- 
wonnenen Chiasmazahlen die Summe bildet, bekommt man die in Tabelle 6 
verzeichneten Werte. Es läßt sich hieraus ermessen, ob der Chiasmawert 
1933 bei den Viererverbänden höher oder niedriger geworden ist. Letzteres 
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ist der Fall bei den Pflanzen Nr. 11 und 21. Dagegen war bei Pflanze 
Nr. 17 eine Zunahme zu verzeichnen. Wir haben uns die Frage vorzu- 
legen, ob die Unterschiede zwischen f 

den beiden Jahren hoch oder niedrig er py iy en 
sind. Ich glaube, daB diese Zahlen als Summenwert. 

stark ins Gewicht fallen. Aus Tabelle 1 Differenz 
geht hervor, daß die durchschnittliche N". [”*"r 1932 | Jahr 1933 | 193373: 

Abnahme der Bindungen von 1932 auf 

1933 eine Größe von — 0,078 bei 2. ys 24 FE = 

Pflanze 11, von —0,013 bei Pflanze 17, 21 327,7 313,2 — 14,5 

und von — 0,028 bei Pflanze 21 hatte. 

Rechnet man Zu- bzw. Abnahme der Bindungen pro Chromosom bei den 
Viererverbänden aus, dann erhält man — 0,031, + 0,012 und — 0,036 für 
die gleichen Pflanzen. Bei einem Vergleich der Gesamtabnahme mit 
diesen Zahlen wird die oben ausgesprochene Ansicht wohl bestätigt. 
Der positive Wert bei Pflanze Nr. 17 macht sich auch bei der Gesamt- 
abnahme gewissermaßen bremsend bemerkbar. 

Es ist klar, daß diese Feststellungen bei Briza media zunächst nur als 
Tatsachensammlung zu bewerten sind. Sie gewinnen aber an Gewicht 
im Hinblick auf die Versuche von OEHLKERs (2) über die Physiologie 
der Meiosis. Ich halte perennierende Gramineen für das Studium beein- 
flussender Faktoren für besonders geeignet, weil erstens sehr leicht 
Klone zu gewinnen sind, zweitens die Versuche über viele Jahre mit 
genetisch absolut einheitlichem Material ausgedehnt werden können, 
drittens die Chromosomenzahl niedrig und die Beobachtung der P.M.- 
Zellen deswegen sehr einfach ist, und schließlich, weil sich hier die zeit- 
und arbeitsparende Karminmethode zur Färbung der Chromosomen an- 
wenden läßt. Leider stehen mir keine Einrichtungen und jetzt auch keine 
Zeit zur Verfügung, mit diesem günstigen Pflanzenmaterial Versuche an- 
zustellen. Daher genüge dieser Hinweis. 
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(Aus der Bayrischen Land tzuchtanstalt Weihenstephan.) 


KREUZUNGSVERSUCHE BEI BRIZA MEDIA ZUR KLARUNG 
DER STRUKTURELLEN HYBRIDITAT. 


Mitteilung III. 


Von 
G. KATTERMANN. 


(Eingegangen am 5. Januar 1938.) 


Einleitung. 

Zwischen den früher zytologisch beschriebenen Pflanzen von Briza 
media (1, 2) habe ich eine Reihe von künstlichen Kreuzungen ausgeführt, 
um zu prüfen, ob 1. tatsächlich verschiedene Homozygoten (mit 777) 
vorkommen, und 2. welche Typen von Nachkommen aus der Vereinigung 
von Homozygoten und Heterozygoten einerseits mit ljy + 5, und 
Heterozygoten unter sich andererseits hervorgehen. Auch interessierten 
mich etwaige Beziehungen zwischen der Chiasmabildung der Eltern und 
derjenigen der Nachkommen. 


Die Vorarbeit. 

Es waren selbstverständlich verschiedene Schwierigkeiten bei der 
Durchführung der Kreuzungen zu überwinden, denn die Blüten von 
Briza sind ziemlich klein und setzten dadurch der einwandfreien Kastra- 
tion ziemlichen Widerstand entgegen. Trotzdem war es mir möglich, 
etwa 150 Blüten einwandfrei für die Kreuzungen vorzubereiten. Die Haupt- 
sache ist, daß man nicht zu früh kastriert, sondern wartet, bis die Staub- 
beutel groß genug sind, daß sie mit einer feinzugeschliffenen Pinzette 
entfernt werden können. Selbst bei größter Sorgfalt war es nicht immer 
möglich, die Narben unverletzt zu bewahren. Dies mag mit schuld gewesen 
sein, daß verschiedene Kombinationen nicht glückten. Gewöhnlich 
wurden nur die zwei größten Blüten eines Ährchens kastriert und stehen 
gelassen, die höher stehenden wurden ausgeknipst. Je Rispe wurden 
6—8 Ährchen genommen, die übrigen entfernte ich. Nach dem Kastrieren 
wurde eingehüllt. Die Papiertüte wurde nur beim Bestäuben kurz ent- 
fernt. Alle diese Arbeiten sind im Zimmer oder im Gewächshaus durch- 
geführt worden, um Mißerfolge durch zufällige Bestäubungen zu ver- 
hüten. Mit dem Bestäuben wartete ich, bis die Narben sich voll entfaltet 
hatten. Die Bestäubungsarbeit mit eingesammeltem Pollen mittels eines 
Pinsels ist dann sehr einfach. 


Ergebnisse. 
Ich erwähne hier nur die Kombinationen, bei welchen Samen geerntet 
wurden. Daß mehrere Verbindungen nicht geglückt sind, ist wohl 
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Zufall und durch rein technische Mangel begriindet. Den Ansatzprozenten 
messe ich keine Bedeutung bei, weil die Kleinheit der Bliiten Verletzungen 
und Beschädigungen als 


Ursache miBglückter Be- Tabelle 1. 











stäubungen nicht aus- a Körner- de en Gnade 
schließt. Tabelle 1 enthält ernte | pflanzen | +, 
einen Überblick über die à ” D - 220 
. X 2) 

Ernte und die Zahl der 11(O1) x 15 13 4 30,8 
gewonnenen Pflanzen. 15 x 11(0) 12 1 8,3 

Die Aussaat der Kör-  11(O) x 17(0) 3 > y 
ner erfolgte am 9.3. 33 1, (0) . 1719) : 2 200 
im Gewächshaus. Am 17 (O) x = 6 : = 

. x 5 7 

23. 5. 33 wurden die 15 x 22 : 2 40,0 
Keimpflanzen einzeln in 22 x 15 10 6 60,0 
große ZinkgefäBe aus- 121 39 











gepflanzt. 

Im Frühjahr des Jahres 1933 begannen die meisten Pflanzen zu 
blühen. Die zytologische Untersuchung erstreckte sich auf 23 Pflanzen, 
deren Verhalten im folgenden beschrieben werden soll. Zunächst möge 
das genetische Ergebnis der verschiedenen Kombinationen gezeigt werden. 

8(—) x 15 (—) > 12 Pflanzen (—) 
11(O) x 15(—) > 2 Pflanzen (OÖ) + 2 Pflanzen (—) 
21(O) x 15(—) > 1Pflanze (O) 
22(—) x 15(—)—+ 2 Pflanzen (C) 
15(—) x 22(—)—+ 1Pflanze (O) 
17(O) x 11(O)—+ 1Pflanze (O) 
17(O) x 15(—)—+ 1 Pflanze (O) 
15(—) x 17(O)—+ 1 Pflanze (—) 

In dieser Aufstellung bedeutet (—) strukturell homozygot mit 7), 
in der 1. Reifeteilung und (QC) strukturell heterozygot mit lyy + 5ıı 
in der 1. Reifeteilung. Aus diesen allerdings nicht sehr umfangreichen 
Feststellungen ist ersichtlich, daß die Pflanzen 8 und 15 strukturell 
identisch waren, die Pflanze 22 dagegen abweichend. Dies ist durch rezi- 
proke Kreuzung gesichert. Bei den strukturellen Heterozygoten 11 und 
17 kann die Heterozygotie als nachgewiesen gelten, da sie in Verbindung 
mit Pflanze 15 ringbildende und homozygote Pflanzen gaben. Das Er- 
gebnis der Kreuzungen 21 x 15 und 17 x 11 steht in Einklang mit den 
übrigen Feststellungen. Die Entstehung ringbildender Pflanzen ist ebenso 
wahrscheinlich wie die Entstehung der homozygoten Kombinationen. 
Ich habe bei diesen beiden Kombinationen aber nur eine Pflanze prüfen 
können. 

Neben der Klärung der Fragen „komplexbildend‘ oder „nicht kom- 
plexbildend‘‘ wurde noch besonderer Wert auf statistische Feststellungen 


1 Verband aus 4 Chromosomen bildend. lıv + 511. 
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Tabelle 2 
Igy | trv | lar | 710 
Su | tx | 511 = 
21 |11 

15 x 22/1 | 98 | — | — | 2 | 100 
22 X 15/1 | 107 | — _- 3 | 110 
22 x 15/3 | 8| 2 | — |—]| 100 
21 x 15/1 97 2 oo 1 | 100 
17 x 11/1 93 1 1 5 | 100 
17 x 15/2 | 83| 2 | 6 | 9 | 100 
11 x 15/4 | 94| — | 2 | 5 | 101 


über die Haufigkeit bestimmter Anordnungen, die Héhe der Chiasma- 
bildung und die Art der Viererverbände gelegt. 


a) Heterozygoten. 


Da die Zahl der Beobachtun- 
gen nicht so groB ist wie bei den 
vorhergehenden Untersuchungen, 
sind verschiedene Anordnungen 
nicht aufgefunden worden. Die 
Variabilität bewegt sich deshalb 
in engeren Grenzen. Trotzdem 
scheinen die Bedingungen im 
Jahre 1934 denen des Jahres 1932 
ähnlich gewesen zu sein. 


Die strukturellen Homozygoten unterscheiden sich nicht wesentlich 
von den bisher untersuchten, wie Tabelle 3 zeigt. 




































b) Homozygoten. 
Tabelle 3. 
11 611 71 61 a 
2 £ 2 x 

8x 15/2 | 150 0 150 8 x 15/14| 100 0 100 
8 x 15/ 3 100 0 100 8 x 15/15 150 0 150 . 
8 x 15/ 4 198 2 200 8 x 15/16| 151 0 151 
8 x 15/ 5 60 0 60 8 x 15/18 126 0 126 
8 x 15/ 6 60 0 60 11 X15/3| 49 1 50 
8 x 15/10 50 0 50 11 x 15/ 2] 100 0 100 
8 x 15/11 100 0 100 15 x 17/ 1 94 0 94 
8 x 15/13 100 0 100 


Über den GradderChiasmabildung geben die Tabellen 4 und 5 Aufschluß. 










































a) Heterozygoten. 
Tabelle 4. 

14 13 12 11 10 9 pe 

1,000 | 0,929 # 

15 x 22/1 | abs. | 39 29 20 4 ane 1 93 
% 41,9 31,2 21,5 4,3 — 1,1 = 

22 x 15/1 | abs. | 30 63 7 “as ss ie 100 
% 30 63 7 — — — — 

22 x 15/3 | abs. | 20 36 33 8 3 m 100 
% 20 36 33 8 3 — — 

21 x 15/1 abs. | 61 34 2 2 1 — 100 
% 61 34 2 2 1 — -- 

17 x 11/1 abs. 37 45 12 3 — — 97 
% 38,1 46,4 12,4 3,1 — — — 

17 x 15/2 | abs. | 6 61 29 3 1 en 100 
% 6 61 29 3 1 — — 

11 x 15/4 abs. 26 64 9 2 — — 101 
% 25,7 63,3 8,9 2,0 — — — 





| 
| 
| 
| 
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b) Homozygoten. 
Tabelle 5. 
Kreuzung 14 13 12 11 10 9 zZ 
8 x 15/ 2 | abs. 127 21 1 1 — = 150 
% 84,7 14 0,6 0,6 -- — — 
8 X 15/ 3 | abs. 57 42 1 — — oo 100 
% 57 42 1 — — — = 
8 x 15/ 4 | abs. | 136 55 8 1 —- — 200 
% 68 27,5 4 0,5 — — — 
8 x 15/ 5 | abs. 55 5 — — a —- 60 
% 91,7 8,3 — — — — — 
8 x 15/ 6 | abs. 37 20 3 — = — 60 
% 61,7 33,3 5 — — — — 
8 x 15/10 | abs. 48 1 1 — a — 50 
0 96 2 2 — — — _ 
8 x 15/11 | abs. 91 8 1 — = _ 100 
% 9 8 1 -- — — — 
8 x 15/13 | abs. 91 8 1 — — 100 
% 91 8 1 = — — — 
8 x 15/14 | abs. | 76 23 1 _ _ _ 100 
% 76 23 1 _ _ = — 
8 x 15/15 | abs. 103 42 4 1 = — 150 
% 68,7 28,0 2,6 0,7 —- = ._ 
8x 15/16 | abs. | 129 31 1 _- — == 161 
% 80,1 19,2 0,6 — == = — 
8 x 15/18 | abs. 92 2 — — —- 126 
% 73 25,4 1,6 — —- = — 
11 x 15/ 3 | abs. 37 11 2 — — _- 50 
% 74 22 4 —_ — — — 
11 x 15/ 2 | abs. 70 29 1 == = = 100 
% 70 29 1 _- u -- = 
15 x 17/ 1 | abs. 6 42 31 16 4 1 100 
% 6 42 31 16 4 1 — 


























Bezüglich des Grades der Endchiasmabildung kommen, wie man aus 
den Tabellen sieht, alle môglichen Variationen vor. Neuartig sind einige 
Fälle bei den strukturellen Heterozygoten, bei welchen das Maximum der 
Variationsreihe in die Klasse 1,0 Chiasma pro Chromosom fällt. Wir haben 
dies weder 1932 noch 1933 beobachten kénnen. Aus den bisherigen 
Befunden ist es kaum möglich, irgendeinen genetisch zu bewertenden 
Zusammenhang zwischen der Chiasmabildung der Elternpflanzen und 
der Nachkommen zu erweisen. Immerhin ist es auffällig, daß in der Kom- 
bination 8x 15 keine Pflanze auftritt, die dem väterlichen Elter ähnlich 
ist bez. der Chiasmabildung. Dies ist auch der Fall in der Kombination 
11x15 (bei den Homozygoten). Dagegen zeigt die reziproke Kombina- 
tion mit Pflanze 15 als mütterlichem Elter, 15x17, eine deutliche An- 
näherung an diesen. Die reziproke Kombination, die allerdings eine 
strukturelle Heterozygote lieferte (Tabelle 4), hat auch in dieser Gruppe 
eine differenzierte Stellung. Unverkennbar sind auch Ähnlichkeiten in 
der Chiasmabildung zwischen den drei ersten Hybriden der Tabelle 4. 
Ich wollte auf diese Beziehungen hingewiesen haben, auch dann, wenn 
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sich sichere Schliisse nicht ziehen lassen. Die bestehenden Unterschiede 
in der Chiasmabildung bei Briza verlocken zu der Fragestellung ihrer 
Vererbbarkeit. Versuche darüber unter geeigneten Verhältnissen (ver- 
gleichbaren Bedingungen) waren hier sehr am Platze. Briza wiirde 
sich sicher gut dazu eignen. 

Die letzte Tabelle 6 vermittelt uns noch einen Uberblick iiber das Vor- 
kommen der verschiedenen Typen von Viererverbänden bei den struk- 
turellen Heterozygoten der Kreuzungsnachkommen. 








Tabelle 6. 
Kreuzung OC] | | D% A O fF QC Summe 
15 x 22/1 | abs. | 24 3 56 12 2 1 - 98 
% 24,5 3,1 57,1 12,2 2,0 1,0 — _— 
22 x 15/1 | abs.| 11 20 20 43 1 1 1 97 
% 11,3 20,6 20,6 44,3 1,1 1,1 1,1 — 
22 x 15/3 | abs. 8 4 73 14 1 — — 100 
% 8 4 73 14 1 — — — 
21 x 15/1 | abs.| 15 3 77 5 _ = = 100 
% 15 3 77 5 — = — _ 
17 x 11/1 |abs.| 10 3 36 40 _ 2 — 91 
% 11 3,3 39,5 43,9 _ 2,2 — — 
17 x 15/2 | abs. 4 8 6 65 - 2 — 85 
% 4,7 9,4 7,1 76,5 _ 2,3 — —- 
11 X 15/4 | abs. 8 15 16 50 2 3 — 
% 8,5 15,9 17,0 53,2 2,1 3,2 — — 





























Trennungs- und Nichttrennungsanordnungen stehen ungefähr in dem 
gleichen Verhältnis zueinander wie bei den früher untersuchten Hetero- 
zygoten (1, 2). Wir haben darin eine Gesetzmäßigkeit zu erblicken, die 
fiir diese strukturellen Hybriden von Briza festliegt. Bezeichnend ist 
aber, daß die Zahl der an einer Stelle geöffneten Verbände hier zum Teil 
wesentlich geringer war als bei den Pflanzen der beiden Vorjahre. Der 
Grad der Chiasmabildung unterliegt allem Anschein nach besonders stark 
von auBen kommenden Einflüssen. Näheres dariiber läBt sich bei unserem 
Material nicht sagen. 


Auswertung. 


Ich möchte hier mit einer Frage beginnen, die nunmehr als gelöst 
betrachtet werden muß. Die Gameten, die eine strukturelle Heterozygote 
mit der Segmentformel AB, CD, AC, BD liefern kann und nach dem 
Aussehen der Viererverbände auch liefern muß, lauten: AB—CD, AC—BD, 
AB—BD, AC—CD, AB—AC, CD—BD. Die vorliegende Untersuchung 
zeigt, daB zur Kopulation offenbar nur die beiden zuerst genannten 
Gametenarten kommen, welche einen vollstandigen Segmentsatz haben; 
denn ich fand hier in den Kreuzungen und bei allen übrigen Unter- 
suchungen nur strukturelle Heterozygoten, bei welchen wenigstens ein 
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Teil der Viererverbände vollkommen geschlossen war. Dies ware nicht 
der Fall, wenn z. B. eine Zygote von der Formel ee lebens- 
fahig sein wiirde. Sie kénnte dann nur an einer Stelle offene Vierer- 
verbände hervorbringen. Ein nicht unbeachtlicher Teil der Gameten 
fallt also fiir die Befruchtung weg. Es bleibt noch festzustellen, ob eine 
herabgesetzte Fertilitat bei den Heterozygoten wirklich besteht. Bisher 
gliickte der Nachweis nicht. 

Die Sonderstellung der Pflanze 15 kann nach den vorliegenden Kreu- 
zungsergebnissen nicht mit ihrer ,,abgeleiteten“ Homozygotie erklärt 
werden, wie ich vermutete (1). Denn Pflanze 8, die zum häufigeren 
Variationstypus der Chiasmabildung gehört, liefert in Kreuzungen mit 
Pflanze 15 nur wieder strukturelle Homozygoten, während andererseits 
die Kombination 15 x 22 und reziprok das gewünschte Ergebnis lieferte. 
Mit dieser Kombination ist bewiesen, daß zweierlei Homozygoten vor- 
kommen. Die Bedingtheit der Komplexbildung durch strukturelle Unter- 
schiede bei Briza media ist damit sichergestellt. 

Welche Form von Briza media die ursprüngliche gewesen ist, läßt 
sich wohl nicht mehr ermitteln. Auch ist noch nichts über die natürliche 
Verbreitung der drei nunmehr bekannten strukturell gekennzeichneten 
Formen bekannt. Wenn jemand von den Lesern im In- oder Ausland 
Samen von Briza oder vegetatives Material zur Verfügung haben sollte, 
dann wäre ich dankbar für Zusendung desselben. 
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UBER EINEN BURDONEN 
VON SOLANUM LYCOPERSICUM UND SOLANUM NIGRUM. 


Von 
Hans WINKLER 
(Hamburg). 
Mit 7 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 8. Januar 1938.) 


In einer früheren Mitteilung (WINKLER 1934) hatte ich über zwei in 
meinen Pfropfversuchen entstandene Chimären von Tomate und Nacht- 
schatten berichtet, deren Epidermis wegen ihrer histologischen und cyto- 
logischen Merkmale als aus Burdonenzellen bestehend angesehen werden 
muBte. Das heiBt, die Zelle, aus der sich bei dem Aufbau des adventiven 
Vegetationspunktes der Chimäre an der Verwachsungsgrenze der beiden 
artverschiedenen Pfropfpartner das Dermatogen des Vegetationspunktes 
bildete, war weder eine reine Tomatenzelle, noch eine reine Nachtschatten- 
zelle, sondern eine Tomatenzelle, die durch eine partielle Kernverschmel- 
zung eine bestimmte Anzahl von Nachtschattenchromosomen in ihren 
Kern aufgenommen hatte. Die Folge war, daB in allen Abkémmlingen 
dieser Zelle, also in den Epidermiszellen der Chimäre, die Kerne Chromo- 
somenzahlen besaBen, die zwischen den zygophasigen Chromosomenzahlen 
der beiden Eltern lagen, und daß die Epidermis phänotypisch Merkmale 
von beiden Elterarten nebeneinander erkennen ließ. 

Es mußte nun natürlich das Hauptziel der weiteren Versuche sein, 
aus diesen Chimären, bei denen nur die Epidermis Burdonencharakter 
hatte, einen reinen Burdonen herzustellen, d.h. eine Pflanze, deren 
sämtliche Zellen Burdonencharakter tragen. Die Möglichkeit, eine solche 
Pflanze aus den genannten Chimären zu erhalten, ergab sich aus der 
Beobachtung, daß Chimären vom Typus des Solanum tübingense, d.h. 
Chimären mit einer einzigen andersartigen Außenschicht des Vegetations- 
punktes, gelegentlich in solche vom Typus des Solanum proteus über- 
gehen, d.h. in Chimären mit zwei andersartigen Außenschichten des 
Vegetationspunktes. Und aus solchen Chimären lassen sich dann ,,Riick- 
schläge‘‘ zu dem Außenpartner herstellen, bei denen sich der Vegetations- 
punkt artrein aus Zellen nur des Außenpartners aufbaut. 

In den ersten 4 Jahren nach der Entstehung der Chimären mit 
Burdonenepidermis waren, wie berichtet (WINKLER 1934, S. 636), diese 
Versuche erfolglos geblieben, und es wurde die Vermutung ausgesprochen, 
das möge darauf beruhen, „daß eine Chimäre, deren Subepidermale den 
Burdonencharakter der Epidermis dieser Chimären hätte, nicht lebens- 
fähig wäre. Die Epidermis ist ja für die höhere Pflanze nicht so wichtig 
wie die Subepidermale, als welche die Keimzellen und auch diejenigen 
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Zellen liefert, in denen sich die Photosynthese abspielt, und in der sich 
daher etwaige genotypische Stérungen stärker und weiterwirkend be- 
merkbar machen können als in der Epidermis, die ja doch auch schon 
bei unseren Pflanzen sichere Anzeichen dafiir aufweist, daB Stérungen 
vorliegen, wie die Neigung zu allerhand Abnormitäten beweist. So 
kônnte eine Kombination von nigrum- und lycopersicum-Chromosomen, 
die in der Epidermis noch ‚tragbar‘ ist, in der Subepidermalen unter 
Umständen letale Störungen veranlassen. Das kann so sein, muß es aber 
nicht, und die Hoffnung bleibt vorerst begründet, daß die Herstellung 
eines reinen Burdonen zwischen den beiden Arten doch noch ge- 
lingen kann“. 

Die Hoffnung hat nicht getrogen. Es ist gelungen, allerdings erst nach 
6 Jahren, bei einer der beiden Chimären, der als ,,Burdo X“ bezeichneten, 
einen Sproß zu erhalten, der offensichtlich nach seiner ganzen Gestaltung 
eine Periklinalchimäre mit zwei Burdonenaußenschichten am Vegetations- 
punkte sein mußte. Die Tatsache wurde schon kurz erwähnt (WINKLER 
1935, S. 289). Seitdem ist diese Chimäre noch mehrmals neu entstanden, 
und es ist nun auch mehrfach gelungen, aus ihr den gewünschten Voll- 
burdonen zu bekommen. Über die Chimäre und den Burdo soll im 
folgenden berichtet werden. 


1. Einige Begriffsbestimmungen. 

Für die vollständige und kurze Beschreibung des Aufbaues von Chi- 
mären ist die Einführung einiger Termini nötig (vgl. WINKLER 1935, 
S. 283). 

Man bezeichnet jetzt gewöhnlich die Bildungsschichten des Vege- 
tationspunktes als Tunica und Corpus. Die Tunicaschichten können bei 
verschiedenen Pflanzen in verschiedener Zahl vorhanden sein. Tunica wie 
Corpus „wachsen mit eigenen Initialen, die stockwerkartig übereinander 
liegen. Dabei teilen sich die Initialen des untersten Stockwerkes durch 
antikline und perikline Wände: Sie liefern das Corpus. Die Initialen der 
darüber liegenden Stockwerke werden aber im Verlauf der Entwicklung 
eines gegebenenVegetationspunktes niemals (von gelegentlichen Anomalien 
abgesehen!) durch perikline Wände aufgespalten. Sie teilen sich nur 
antiklin, so daß die Zahl der Initialstockwerke stets die gleiche bleibt. 
Aus jedem der oberen Stockwerke geht eine Tunicaschicht hervor“ 
(Koropy 1937, S. 38). Bei Periklinalchimaren, bei denen sich am Vege- 
tationspunkte die beiderlei Zellarten der Chimärenpartner schichtenweise 
entsprechend der Anordnung der meristematischen Gewebelagen über- 
decken, spricht man nach dem Vorschlag von MEYER und BuDER (MEYER 
1915, S. 195) von haplochlamyden, diplochlamyden und triplochlamyden 
Periklinalchimären, je nachdem der Außenpartner eine Schicht oder zwei 
dzw. drei Schichten mächtig am Vegetationspunkte ist, und bezeichnet 
den äußeren Partner als Mantel, den inneren als Kern. 

46* 
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Diese Bezeichnungsweisen geniigen aber nicht, um die Mannigfaltigkeit 
des Chimärenbaues voll zu erfassen und kurz zu kennzeichnen. Vor allem 
deswegen nicht, weil es auch Periklinalchimären gibt, wie z.B. das 
Solanum Mendelianum WINKLER, bei denen zwischen Mantel und Kern 
eine andersartige Mittelschicht am Vegetationspunkte zwischengelagert 
ist, so daB etwa in einem sonst ganz aus Gewebe der Art A bestehenden 
Vegetationspunkt lediglich die Subepidermale zu der Art B gehört. 

Wir unterscheiden daher am Vegetationspunkte der Periklinal- 
chimären ein Ektosoma, ein Mesosoma und ein Endosoma —, Schichten, 
die in ihrer gegenseitigen Begrenzung ganz unabhängig von den Grenzen 
zwischen Dermatogen, Periblem und Plerom sind oder von denen zwischen 
Tunicaschichten und Corpus. Das Mesosoma kann fehlen; dann sprechen 
wir von Ektochimären, d.h. Periklinalchimären, bei denen am Vege- 
tationspunkte ein andersartiges Ektosoma das Endosoma überzieht. 
Ist ein Mesosoma vorhanden, so sprechen wir von Mesochimären, d. h. 
Periklinalchimären, bei denen zwischen dem zu derselben Art gehörigen 
Ekto- und Endosoma ein andersartiges Mesosoma liegt !. 

Wenn das Ektosoma der Ektochimären nur eine Zellenlage umfaßt, 
also das Dermatogen, dann ist die Chimäre monektosomatisch (= haplo- 
chlamyd), und wir sprechen von einer Monektochimäre und geben ihr das 
Kennzeichnungsschema ? ABBB... bzw. BAAA... Besteht das Ekto- 
soma aus zwei Zellschichten des Vegetationspunktes, so ist die Chimare 
diektosomatisch (= diplochlamyd), und wir nennen sie eine Diekto- 
chimäre mit dem Kennzeichnungsschema: AABB... bzw. BBAA... 
Auch das Mesosoma kann ein- oder zweischichtig sein und sich mit 
einem ein- oder zweischichtigen Ektosoma kombinieren, worauf indessen 
hier nicht weiter eingegangen zu werden braucht (weiteres bei WINKLER 
1935, S. 283). 


2. Die Diektochimäre mit Burdonenektosoma. 
a) Entstehung. 

Von den beiden im Jahre 1929 erhaltenen Monektochimären mit 
Burdonenepidermis, die unter sich verschieden waren, hat bisher nur 
die mit „X bezeichnete die Diektochimäre und den reinen Burdonen 
geliefert. Da in den Kernen des als ‚X‘ bezeichneten Burdonen die 
Chromosomenzahl 52 (bis 56) vorhanden ist, während die Kerne des 
Burdonen ,,Ch‘ nur 25 Chromosomen haben, wäre es aus mancherlei 
Gründen erwünschter gewesen, wenn sich die Diektochimäre aus der 
Form mit der niedrigeren Chromosomenzahl hätte gewinnen lassen. 
Indessen ist bis heute trotz jahrelanger Massenkultur der Chimäre „Ch“ 


1 Natürlich können bei Mesochimären auch Ekto- und Endosoma unter sich ver- 
schiedenartig sein, falls sich drei Arten am Aufbau der Chimäre beteiligen: ABCC . 

2 Die Buchstaben in dem K ichnu h symbolisieren in der Reihen- 
folge von außen nach innen je eine Bildungsschicht des Vegetationspunktes. 
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an ihr noch kein diektosomatischer Sproß aufgetreten. Alles Folgende 
bezieht sich daher auf den Burdonen „X“. 

Die Chimäre mit dem burdonischen Dermatogen ,,X‘‘ hat bisher sieben- 
mal je einen diektosomatischen Trieb geliefert. Alle sieben Sprosse waren 
unter sich in allen geprüften Eigenschaften völlig gleich ; sie werden daher 





Abb.1. Übergang der Monektochimäre mit Burdonenektosoma in die Diektochimäre. 


im folgenden nicht voneinander unterschieden. Der Übergang vom mon- 
ektosomatischen Zustand in den diektosomatischen erfolgte in allen Fällen, 
wie der von Solanum tübingense in Solanum proteus, unvermittelt und ohne 
erkennbare äußere Veranlassung. Die Abb. 1, am 27. Juni 1936 aufge- 
nommen, gibt ein Beispiel wieder. Man erkennt im unteren Teile des ab- 
gebildeten Sprosses, besonders an den beiden Seitentrieben, deutlich 
die Merkmale der Monektochimäre (zu vergleichen mit Abb. 2 bei Wınk- 
LER 1934, S. 614, wobei zu beachten ist, daß die letztere Abbildung nach 
einem gepreßten Zweig, die Abb. 1 auf dieser Seite aber nach einem 
lebenden Trieb gewonnen wurden). Weiter oben ist dann der Übergang zum 
diektosomatischen Zustand vollzogen, und zwar ist er zunächst sektorial 
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vor sich gegangen, d. h. nicht den ganzen Vegetationspunkt erfassend, 
wie das deutlich an den beiden Blattern rechts über dem zweitobersten 
Blütenstand zu erkennen ist. Der monektosomatische Sektor endet in 
dem unter der obersten Infloreszenz stehenden Trieb, und der Endsproß 
trägt nunmehr den reinen diektosomatischen Zustand zur Schau. Von 
ihm gezogene und reichlichst vermehrte Stecklinge behalten ihre Merkmale 
mit völliger Konstanz bei, abgesehen von den selten auftretenden Rück- 
schlägen zu Solanum nigrum und dem Übergang in den vollburdonischen 
Zustand. 

Die anderen sechs Sprosse entstanden im wesentlichen ebenso. 


b) Nachweis der Diektochimärenstruktur. 

Daß es sich bei den aus der Monektochimäre ‚X‘ entstandenen ab- 
weichenden Sprossen um eine Diektochimäre handeln müsse, konnte mit 
großer Sicherheit aus den im folgenden Abschnitt zu schildernden morpho- 
logischen Eigenschaften erschlossen werden, da diese sich zu denen 
der Monektochimäre ‚X‘ ebenso verhielten, wie sich die Merkmale der 
Diektochimäre Solanum proteus zu denen der Monektochimäre Sola- 
num tübingense verhalten. Gelegentlich erscheinende ,,Rückschläge‘ zu 
Solanum nigrum, Linie B, erbrachten den augenfälligen Beweis dafür, 
daß ein reines Nachtschattenendosoma vorhanden ist. Die endgültige 
Bestätigung der vermuteten Diektochimärenstruktur ergab sich aus 
Chromosomenzählungen. In allen denjenigen Geweben, die entwicklungs- 
geschichtlich auf die erste und die zweite Außenlage des Vegetations- 
punktes zurückzuführen sind, hatten die Mitosen, soweit sie zählbar 
waren, 52—56 Chromosomen, während die in den Binnengeweben zähl- 
baren Mitosen stets die Zahl 72 des Nachtschattens ergaben. Diese 
Zahl fand sich auch in den Zellen der Adventivwurzeln von Stecklingen, 
die ja, da sie aus dem Binnengewebe entstehen, reine Solanum nigrum- 
Wurzeln sind. 

Die Reduktionsteilungen verlaufen hochgradig gestört. Darüber soll 
später berichtet werden. 


c) Gestaltung. 

Die gestaltlichen Abweichungen, die unsere diektosomatische Chimäre 
gegenüber der monektosomatischen, früher (WINKLER 1934, S. 615ff.) be- 
schriebenen aufweist, stimmen durchaus mit denen überein, durch die 
sich Solanum proteus von Solanum tübingense unterscheidet. Letzteres 
ist eine Monektochimäre mit einem Ektosoma von Solanum lycopersicum 
und einem Endosoma von Solanum nigrum; bei Solanum proteus besteht 
bei gleichartigem Endosoma das Ektosoma aus zwei Zellenlagen von Sola- 
num lycopersicum. Die gestaltlichen Unterschiede zwischen diesen beiden 
Chimären zeigen sich besonders auffallend in der Form der Blatter, die 
bei Solanum proteus sc mannigfach gestaltet sind, daB dieses Merkmal 
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maßgebend fiir die Namensgebung der Chimäre wurde. Die Entwicklung 
der Blatter beider Chimären hat LANGE (1927) eingehend beschrieben ; 
auf seine Darlegungen und die dort gegebene Erklarung fiir die Schwan- 
kungen der Blattgestalt von Solanum proteus sei verwiesen. 

Die Chimäre mit dem burdonischen Diektosoma unterscheidet 
sich im Aufbau ihres Vegetationspunktes von Solanum proteus nur 
dadurch, daB die Zellen ihres Ektosomas keine reinen Tomatenzellen sind, 
sondern Zellen, in denen genomatische Bestandteile von Solanum lyco- 
persicum und von Solanum nigrum nebeneinander vorhanden sind. 
Wenn also gestaltliche Verschiedenheiten zwischen den beiden Diekto- 
chimären vorhanden sind, dann miissen sie, da der Anteil des Nacht- 
schattenendosomas am Aufbau und an der Formung des Blattes bei 
beiden Formen der gleiche ist, lediglich auf den genomatischen Ver- 
schiedenheiten des Ektosomas beruhen. Solche Verschiedenheiten sind 
nun in der Tat vorhanden; sie werden durch die Abb. 2 und 3 ver- 
ansehaulicht. 

Die Abb. 2 gibt Blattformen der Burdonenchimäre wieder, die Abb. 3 
im Vergleich dazu bei gleicher Verkleinerung Blattformen eines Solanum 
proteus, Nr. 2813 (beide nach gepreßten Blättern). Dieses zum Ver- 
gleich ausgewahlte Solanum proteus entstand im Juni 1928 an einer Pfrop- 
fung der Tomate „König Humbert gelbfriichtig“ auf Solanum nigrum, 
LinieB, als eine Diektochimäre, deren Ektosoma aus tetraploiden Tomaten- 
zellen bestand, während das Endosoma normales diploides Nachtschatten- 
gewebe war. Es war aber nicht unmittelbar als Diektochimäre auf- 
getreten, sondern erst als Monektochimäre, also als Solanum tübingense 
mit tetraploidem Tomatendermatogen ; durch tangentialeTeilungen in dem 
Ektosoma war dieses dann zweischichtig geworden und hatte das Solanum 
proteus ergeben. Es wurde zum Vergleich mit der Burdonenchimäre heran- 
gezogen, da bei dieser aller Wahrscheinlichkeit nach der Kern einen tetra- 
ploiden, 48chromosomigen lycopersicum-Kern darstellt, der 4 (bis 8) nigrum- 
Chromosomen in sich aufgenommen hat (vgl. WınkLer 1934, S. 638). 

Bei den beiden Monektochimären — Solanum tübingense mit dem 
lycopersicum-Dermatogen und der Chimäre mit dem Burdonendermatogen 
— zeigte sich an den Blattern als Hauptunterschied in der Gestaltung das 
Fehlen der Blattrandzähnelung bei der Burdonenchimäre (vgl. WINKLER 
1934, S. 615 und Abb. 2 und 3). Dadurch wurde das Blatt der Burdonen- 
chimäre dem ganzrandigen reinen Nachtschattenblatt sehr ähnlich. 
Offenbar entscheidet also, wenigstens in diesem Falle, darüber, ob der 
Blattrand gezähnt oder glatt ausgebildet wird, ausschließlich die geno- 
typische Konstitution der Epidermis. Denn die Zähnelung tritt bei 
Solanum tübingense, angestrebt, und durchgeführt durch das lycopersicum- 
Ektosoma, auf, und das nigrum-Genom der benachbarten Mesophyllzellen, 
das an sich Ganzrandigkeit bedingt, vermag die Ausbildung der Rand- 
zähnelung nicht zu verhindern. Dagegen wird diese verhindert, wenn bei 
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sonst gleicher Zusammensetzung der Periklinalchimäre in den Tomaten- 
zellen der Epidermis genomatische nigrum-Elemente vorhanden sind, 
wie das in den Burdonenzellen der Fall ist. Es muB also wohl in deren 
nigrum-Chromosomen ein Gen oder eine Gengruppe vorhanden sein, die 
irgendwie unmittelbar oder mittelbar die von den /ycopersicum-Genen 
angestrebte Randzahnausbildung hemmt (vgl. WınkLer 1934, S. 638). 
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Abb. 2. Blattformen der Diektochimäre Abb. 3. Blattformen der Diektochimäre 
mit Burdonenektosoma. Solanum proteus. 


Die Abb. 2 und 3 geben je eine Anzahl von Blättern der burdonischen 
Diektochimäre (Abb. 2) und von Solanum proteus (Abb. 3) wieder, bei 
gleicher Verkleinerung. Man sieht, daß die Blattrandzähnelung wie bei 
der Monektochimäre auch bei der Diektochimäre fehlt, was begreiflich ist. 
Dagegen tritt, wie bei Solanum proteus, die Blattfiederung auf, die also 
offensichtlich in erster Linie durch den genotypischen Charakter der 
Subepidermalen des Vegetationspunktes bestimmt wird. Sie ist bei 
Solanum proteus allerdings noch nicht so regelmäßig und so weitgehend 
durchgeführt wie bei der reinen Tomate, weil die endosomatischen am 
Blattaufbau beteiligten nigrum-Gewebe entwicklungsphysiologisch hem- 
mend wirken. 

Der Vergleich von Abb. 2 mit Abb. 3 ergibt nun auf den ersten Blick, 
daß die Blätter mit dem Burdonenektosoma weniger stark gefiedert 
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und im ganzen einfacher gebaut sind als die Blatter mit dem reinen To- 
matenektosoma. Hier wirken also nicht nur wie bei Solanum proteus 
die inneren nigrum-Gewebe des Blattes entwicklungsphysiologisch hem- 
mend auf die Fiederung ein, sondern es machen sich in demselben Sinne 
auch die genomatischen nigrum-Bestandteile der ektosomatischen Bur- 
donenzellen geltend. 

Ein weiteres Merkmal, in dem sich die Blatter sowohl von Solanum 
proteus wie von der burdonischen Diektochimäre von denen der Elter- 
arten unterscheiden, ist eine mehr oder weniger stark ausgeprägte 
Kräuselung und Verbiegung der Blattspreite. Auf den Abb.2 und 3 
kommt das kaum zur Anschauung, da sie nach gepreßten Blättern her- 
gestellt worden sind; doch läßt es sich an Abb. 1 erkennen. Das Merkmal 
ist bei beiden Chimärenformen gleich stark ausgebildet. Es erklärt 
sich entwicklungsphysiologisch aus den Gewebsspannungen, die sich 
daraus ergeben, daß die ektosomatischen Blattschichten ein größeres 
Flächenausdehnungsbestreben haben als die endosomatischen, die auf 
das gegenüber dem Tomatenblatt wesentlich kleinere Nachtschatten- 
blatt abgestimmt sind. 

Die Abb. 2 und 3, die bei genau gleichem Abstand der Objekte von der 
Linse des Lichtbildapparates aufgenommen worden sind, zeigen auch, 
daß die absoluten Größenverhältnisse der beiden Chimärenformen ver- 
schieden sind: Die Chimäre mit dem Burdonendiektosoma hat durch- 
schnittlich kleinere Blätter als Solanum proteus. Nun unterliegt ja 
allerdings die Blattgröße starken phänotypischen Schwankungen je nach 
den Verschiedenheiten in den Ernährungsverhältnissen, der Belichtung 
und der Stärke anderer Außenfaktoren, und unsere beiden Abbildungen 
sind im Hinblick auf das Merkmal Blattgröße insofern nicht ohne weiteres 
und in jeder Hinsicht vergleichbar, als die eine Blätter wiedergibt, die 
im Juli 1929 eingesammelt wurden, während die auf der anderen dar- 
gestellten Blätter im August 1936 abgenommen wurden. Die Mutter- 
pflanzen standen zwar im gleichen Gewächshaus und wurden in jeder Hin- 
sicht gleich behandelt; immerhin könnten aber doch gewisse, die Blatt- 
größe beeinflussende Faktoren verschieden gewesen sein. Indessen 
muß es doch als gewiß angesehen werden, daß die Größenmaße der Blätter 
der beiden Chimärenarten auf genotypischer Grundlage verschieden sind, 
da die Unterschiede in allen beobachteten Fällen völlig konstant und gleich- 
sinnig sind und sich auch heute an nebeneinander unter ganz gleichen 
Bedingungen kultivierten Stücken von Solanum proteus 2813 und der 
burdonischen Diektochimäre in derselben Weise zeigen. Wir müssen 
daraus auf einen hemmenden Einfluß schließen, den gewisse in den 
Burdonenkernen enthaltene nigrum-Elemente auf die Wirkung derjenigen 
lycopersicum-Gene ausüben, die durch Beeinflussung der Zellteilungs- 
geschwindigkeit, der Zellgröße usw. die spezifische Blattgröße be- 
stimmen. 
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Die Blüten der beiden Diektochimären sind morphologisch nicht 
wesentlich verschieden voneinander. Gegeniiber den Bliiten der burdo- 
nischen Monektochimäre sind die der Diektochimäre etwas größer, 
die Kelchzipfel sind länger, die Filamente der Staubblätter kürzer und 
breiter, und der Öffnungsriß der Antheren reicht etwas weiter nach unten 
hinab. Auch der Fruchtknoten ist größer. Auf weitere Einzelheiten 
sowie auf die Pollen- und Embryosackentwicklung soll in einer späteren 
Arbeit eingegangen werden, die sich in erster Linie mit der Cytologie der 
Burdonenzellen befassen wird. 


d) Die Früchte. 

Samen bildet die Chimäre mit dem Burdonendiektosoma ebensowenig 
aus wie Solanum proteus (vgl. Krüger 1932, S. 412), aber es entwickeln 
sich zahlreiche Früchte parthenokarp. Sie zeigen dieselben Besonder- 
heiten wie die Früchte von Solanum proteus (Krüger 1932), sind aber 
im Durchschnitt kleiner als diese. Da Samen in beiderlei Früchten nicht 
vorhanden sind, kann zur Erklärung dieses Kleinerbleibens nicht an kor- 
relative Beziehungen zwischen Samenzahl und Fruchtenwicklung ge- 
dacht werden, wie sie bei samenhaltigen Früchten der Tomate, wenigstens 
bei bestimmten Sorten und so auch bei unserer Sorte ‚König Humbert, 
gelbfrüchtig‘ bis zu einem gewissen Grade bestimmend für die Frucht- 
größe sind. Und da auch der Anteil des nigrum-Binnengewebes bei beiden 
Chimärenformen — trotz schwankender Anteilnahme im Einzelfalle — 
grundsätzlich der gleiche ist, so dürfte das Kleinerbleiben der Früchte 
bei der Chimäre mit Burdonenektosoma wie das ihrer Blätter auf der 
Wirkung der genomatischen nigrum-Elemente in den Burdonenzellen 
zurückzuführen sein, entsprechend der viel geringeren Größe, die die reine 
Nachtschattenbeere im Vergleich zur Tomatenfrucht erreicht. 

Besondere Beachtung verdient ein sehr merkwürdiges Merkmal der 
Früchte der Chimäre mit Burdonendiektosoma, das bei denen der Chimäre 
mit reinem lycopersicum-Diektosoma niemals auftritt, nämlich die Bildung 
von Lycopin in gewissen Zellen des Fruchtfleisches. 

Die Färbung der reifen Tomatenfrüchte beruht auf der kombinierten 
Farbwirkung von Epidermis und Fruchtfleisch. Die Zellwände der Epi- 
dermis sind lebhaft gelb gefärbt oder bei manchen Sorten farblos; das 
Fruchtfleisch ist rot oder gelb gefärbt, und es gibt auch weißfrüchtige 
Sorten mit ungefärbtem Fruchtfleisch. Genetisch sind nach allen bis- 
herigen Erfahrungen nur wenige Gene beteiligt (Hurst 1907; weitere 
Literatur bei Matsuura 1933, S. 190): Y bewirkt Gelbfärbung der 
Epidermiszellwände, y homozygot ihre Farblosigkeit. R bedingt Rot- 
färbung des Fruchtfleisches, r homozygot seine Gelbfärbung. McARTAUR 
(1934, S. 124) unterscheidet noch ein weiteres Genpaar Tt. Dominant 
bewirkt 7 ebenfalls rote Färbung des Fruchtfleisches, homozygot rezessiv 
eine „tangerine orange“ Färbung. Wir brauchen dieses Gen hier nicht 
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weiter zu berücksichtigen, da es bei unserer Sorte ,,Künig Humbert, gelb- 
früchtig‘‘ bestimmt nicht vorkommt. Diese ist YYrr: die Wände der 
Fruchtepidermiszellen sind gelb, und auch die Zellen des Fruchtfleisches 
sind gelb gefärbt, stets ohne jede Spur von Rot. Ein F,-Bastard zwischen 
der gelbfrüchtigen Sorte „König Humbert‘ und der rotfrüehtigen ,,Lu- 
kullus‘* ergab in meinen Versuchen eine F,, die aus 1166 roten und 377 
gelben Individuen bestand. Das entspricht genau den Erwartungen. Die 
reine gelbe König Humbert-Sorte ist in bezug auf die Fruchtfarbe ent- 
sprechend ihrer Homozygotie in den kontrollierenden Genen völlig 
konstant. 

Der Zellwandfarbstoff, der uns hier nicht weiter interessiert, ist seiner 
Natur nach noch unbekannt; er gehört „vermutlich der Flavongruppe 
an“ (v. EULER, KARRER, v. Krauss und WALKER 1931, S.155; vgl. 
auch Kyıım 1927, S. 234). 

Die roten und gelben Farbstoffe in den Zellen des Fruchtfleisches ge- 
hören zu den Carotinoiden. Und zwar enthalten die rotfrüchtigen Tomaten 
Lycopin, Arumin, Carotin und Xanthophyll (Kyıım 1927, S. 237; hier 
und bei ZECHMEISTER 1934 weitere Literatur). Der Menge nach über- 
wiegt bei weitem das Lycopin (Kyrın 1927, S. 237). Kuss und GRUND- 
MANN (1932, S.1886) fanden in 100g frischer roter Tomatenfrucht 
7,85 mg Lycopin, 0,73 Carotin und 0,16 Xanthophylle. Hier kommt 
für uns nur das Lycopin in Betracht, da der Unterschied zwischen rot- 
und gelbfrüchtigen Tomaten darauf beruht, daß letztere kein Lycopin 
zu bilden vermögen (Duacar 1913, S. 27; G. und F. ToBLer 1912, S. 37; 
v. EULER, KARRER, v. Krauss und WALKER 1931, S. 156, welch letztere 
angeben, daß auch ‚die genaue spektroskopische Untersuchung solcher 
gelber Früchte ergeben hat, daß sie vollständig lycopinfrei sind“). Die 
gelbe Farbe der Früchte beruht in erster Linie auf der Zellwandfärbung 
der Epidermiszellen, in zweiter auf einer schwachen Gelbfärbung des 
Fruchtfleisches durch Carotin und Xanthophyll, wobei etwa viermal 
mehr Carotin als Xanthophyll vorhanden ist (v. EULER, KARRER, 
v. Krauss und WALKER 1931, S. 162). 

Das Lycopin findet sich in den inneren Gewebszellen der Tomaten- 
früchte nach ZECHMEISTER (1934, S. 150) ‚in roten bis orangeroten 
Chromatophoren“. Doch fand Howarp (1925, S.155) Plastiden nur 
in unreifen Zellen der Tomatenfrucht, in reifen (roten) keine mehr: 
”The red-ripe fruit was very hard to section, and so smears were made. 
In these, beautiful carmine-red, needle-like crystals were observed. 
In addition, some granular pigment was present, but no real plastids 
of any kind (pl. 11, figs. 1—3).” Das stimmt mit meinen Beobachtungen 
überein. 

Wie die Kreuzungsversuche mit rot- und gelbfrüchtigen Tomaten- 
sorten ergeben haben, setzt die Lycopinbildung das Vorhandensein 
des Gens R im dominanten Zustande voraus. Darüber hinaus müssen 








690 Hans Winkler: 


aber auch bestimmte äuBere Faktoren vorhanden sein, deren Fehlen 
auch trotz der Anwesenheit des Gens R bewirkt, daB die Lycopinbildung 
unterbleibt. Duccar (1913) hat gezeigt, daß rotfrüchtige Tomaten 
bei Temperaturen zwischen 30 und 37° C ihre Friichte nicht rot, sondern 
gelb farben, da bei diesen Temperaturen kein Lycopin gebildet wird. Die 
Fahigkeit dazu ist aber nicht verloren gegangen, denn in Temperaturen 
von etwa 20° C zurückgebracht, färben sich die Friichte noch nachträglich 
in rot um. Das ist dann später von v. EULER, KARRER, v. Krauss und 
WALKER (1931) und von VoGELE (1937) bestätigt worden. 

LUBIMENKO (1914, S. 492) hatte einen unmittelbaren Zusammenhang 
zwischen den zeitlich sofort aufeinanderfolgenden Vorgängen des Chloro- 
phyllabbaues und der Lycopinbildung in den reifenden Früchten ari- 
genommen. Aber SmirH und Smiru (1931, S. 271) haben gezeigt, daß 
”both light and chlorophyll directly are unnecessary for the formation 
of lycopersicin in the fruit” der Tomate. Denn sogleich nach der Be- 
stäubung in lichtundurchlässige Säckchen eingehüllte Früchte bildeten 
zwar natürlich nie Chlorophyll, färbten sich aber normal rot und hatten 
einen etwas erhöhten Gehalt an Carotinoiden. ‘The bagged fruits habe 
a higher px than the unbagged ones. It appears highly probable that 
these changes in hydrogen-ion activity may affect the enzyme activity 
and other metabolic action of the fruit which would alter their pigment 
content” (S. 273). Und auch VoceLe (1937, S. 931) gibt an: “Lycopene 
formation follows the destruction of the chlorophyll but certain other 
changes which take place within the cells remain unknown. Lycopene 
formation, however, does not necessarily follow the decomposition of 
chlorophyll as Harvey (unpublished data) has recently shown. The 
chemical reactions and the relationship between the pigments, the source 
from which the pigments are derived, the physiological importance of 
each component, are questions which remain little understood”’. 

VoGELE (1937, S. 947) stellte auch fest, daß die Lycopinbildung bei 
geringem Partiärdruck des Sauerstoffes unterbleibt: ‘When the oxygen 
supply is inadequate, the formation of lycopene does not take place 
even under favorable temperature conditions. However, chlorophyll 
decomposition goes on uninterruptedly at low concentrations of oxygen, 
and at temperature of 24° and 28°, as well as at 32° and 36°C, yellow 
tomatoes are product”. 

Das Gen R kann sich also nur auswirken bei Temperaturen zwischen 
10° und 37°C und bei genügender Sauerstoffzufuhr, es ist aber in seiner 
Wirksamkeit unabhängig vom Licht und von der vorhergehenden 
Bildung und Zerstörung von Chlorophyll in der Zelle. v. EULER, KARRER, 
v. Krauss und WaLKER (1931, S. 155) erklären den Wärmeeinfluß durch 
die Annahme, daß ‚der Prozeß der Lycopinbildung ein enzymatischer ist, 
für den der optimale Temperaturbereich mit + 30° C bereits überschritten 
ist‘. VOGELE aber meint, auf Grund der Beobachtung, daß zwar bei 36° 
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gelb gebliebene Früchte nach Zuriickbringen in eine Temperatur von 20° 
noch rot wurden, bei 40° gelb gebliebene aber nicht mehr: “This great 
difference which is produced when the temperature is changed from 36° 
to 40°C is remarkable and with other previously mentioned reasons 
indicated that lycopene formation is not a simple enzymatic change but, 
like the decomposition of chlorophyll, is an internal change which can 
take place only in actively metabolic cells”. Und auch ,,that suitable 
quantities of oxygen must be present for lycopene formation to take 
place indicates that beyond all reasonable doubt, the production of 
lycopene is a process which can take place only when the cells are actively 
metabolic and that it seems to be more than a simple enzymatic change” 
(S. 949). 

Bei diesem Stande unserer Kenntnisse iiber die Bedingtheiten der 
Lycopinbildung ist es natürlich vorerst unmöglich, auch nur vermutungs- 
weise anzugeben, wo und wie in die Kette der Vorgänge das Gen R 
eingreift. Ebensowenig läBt sich vermuten, warum in rr-Pflanzen die 
Lycopinbildung unterbleibt. 

Die zu unseren Versuchen verwendete Tomatensorte ‚König Humbert, 
gelbfrüchtig‘‘ ist eine solche rr-Pflanze. Die lebhafte reingelbe Farbe der 
Früchte beruht in der Hauptsache auf der Gelbfärbung der Epi- 
dermiszellwände. Zieht man die Oberhaut ab, so ist der nunmehr nur durch 
das Fruchtfleisch bedingte Farbton der Frucht ein mattes Hellgelb. 
Es kommt dadurch zustande, daß sehr kleine, rundliche, hellgelb ge- 
färbte Chromatophoren in den Zellen vorhanden sind, meist dicht um 
den Zellkern gedrängt. Sie finden sich besonders in den 2—3 äußersten 
Zellenlagen unter der Epidermis; die inneren Fruchtfleischzellen sind 
fast farblos, und erst in den großen Zellen des besonders saftreichen 
Gewebes, das die Samen einhüllt, treten wieder Farbstoffkörper in 
größeren Mengen auf. Rote Chromatophoren oder Farbstoffkristalle 
fehlen vollständig. 

Die Früchte von Solanum proteus verhalten sich in allen denjenigen 
Teilen, die von dem lycopersicum-Diektosoma des Vegetationspunktes 
abstammen, ganz genau ebenso, insbesondere auch hinsichtlich des Fehlens 
jeder Spur von rotem Farbstoff, also von Lycopin. 

Die Früchte der Diektochimäre mit dem Burdonenektosoma dagegen 
haben im ausgereiften Zustande eine deutlich andere Färbung als die 
Früchte von „König Humbert, gelbfrüchtig‘ und als die von Solanum 
proteus. Sie sind nicht rein gelb gefärbt, sondern orangefarben; ihrem 
Gelb ist etwas Rot beigemischt. Die Farbe der reinen ‚„König-Humbert“- 
Früchte und die der proteus-Früchte entspricht etwa in der BAuMANNschen 
Farbentafel der Nr. 525 4 CO auf Tafel 20, die der Burdonenfrüchte etwa 
der Nr. 416 5 O auf Tafel 16, oder auf der Benaryschen Farbentafel nach 
OstwaLD entsprechen sie etwa den Farben ra 4 bzw. ra 5 bis ra 5,5. 
Die Orangefärbung ist nicht bei allen Früchten gleich stark vorhanden, 
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es kommen auch fast rein gelbe vor, und manchmal sind auch Einzel- 
früchte nicht allenthalben gleich gefärbt, sondern zeigen an verschiedenen 
Stellen die Orangefärbung in verschiedener Ténung und Starke. 

Wie die mikroskopische Untersuchung zeigt, beruht die Orangefärbung 
darauf, daB neben dem gelben Farbstoff in den Wänden der Epidermis- 
zellen und gelben Chromoplasten in den Zellen des Fruchtfleisches, in 
einer mehr oder weniger groBen Zahl von Fruchtfleischzellen auch rote 
Farbstoffkristalle vorkommen. Es sind besonders die unmittelbar unter 
der Epidermis liegenden Zellen, die das zeigen. Dabei ist besonders 
bemerkenswert, daB in ein und derselben Zelle gelbe Chromatophoren 
und rote Farbstoffkristalle nebeneinander vorhanden sein kénnen. 

Es handelt sich zweifellos um Lycopin. Daß es dieser Farbstoff sein 
muß, ist natürlich an sich die wahrscheinlichste Annahme, da ein anderer 
roter Farbstoff von der Tomate nicht bekannt ist, wird aber auch durch 
die Art des Vorkommens nahegelegt. Streng genommen wäre für die 
Entscheidung der Frage, ob die Ablagerung des Lycopins in den Burdonen- 
zellen in durchaus typischer Weise erfolgt, der Vergleich mit der Sorte 
„König Humbert, rotfrüchtig‘‘ heranzuziehen. Diese stand mir in 
diesem Sommer nicht zur Verfügung. Der Vergleich mit ,,Lukullus‘ 
ergab keine wesentlichen Unterschiede, abgesehen von solchen quanti- 
tativer Art. Es werden allerdings, soweit mir bekannt ist, keine Ver- 
schiedenheiten in der Art des Lycopinvorkommens in den verschiedenen 
roten Tomatensorten in der Literatur angegeben (nur mengenmäßige 
Unterschiede; vgl. Howarp 1925, S. 164). Immerhin soll der Vergleich 
mit der rotfrüchtigen „König- Humbert‘-Sorte nachgeholt werden. 
Ebenso soll im kommenden Sommer, wenn genügend Material vorhanden 
ist, die spektroskopische Untersuchung vorgenommen werden, um den 
roten Farbstoff mit aller Sicherheit als Lycopin zu ermitteln. 

Wie ist es nun aber möglich, daß in den Burdonenzellen Lycopin 
entstehen kann, obwohl in ihnen das Gen R fehlt? Wie kann in der homo- 
zygot rezessiven Form das dem dominanten Gen entsprechende Merkmal 
in Erscheinung treten ? 

Daran, daß der lycopersicum-Anteil der Burdonenzellen von einer 
Tomatensorte stammt, der in bezug auf das Lycopin- Gen dieKonstitutionrr 
bzw., da es sich ja vermutlich um eine tetraploide Zelle gehandelt hat, 
die Konstitution rrrr zukommt, ist kein Zweifel möglich. Man könnte 
nun denken, daB eine Beeinflussung durch die am Aufbau der Frucht 
mitbeteiligten und den lycopinbildenden Zellen mehr oder weniger nahe 
benachbarten nigrum-Zellen vorlige. Aber diese Möglichkeit scheidet 
aus, weil dann auch die proteus-Früchte in ihren Tomatenzellen Lycopin- 
bildung aufweisen müßten, was sie indessen niemals tun. Der Grund 
dafür, daß in den Burdonenzellen Lycopin gebildet wird, muß also 
in ihnen selber liegen, und da der Unterschied zwischen ihnen und reinen 
lycopersicum-Zellen nur darin besteht, daß ihr Genom zum Teil aus 
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nigrum-Chromosomen besteht, so muB dieser Umstand für die Lycopin- 
bildung in ihnen verantwortlich gemacht werden. 

Welche Möglichkeiten liegen dann vor? Es wäre denkbar, daß die 
Tomatenzelle, die seinerzeit den lycopersicum-Anteil am Aufbau der 
Burdonenzelle geliefert hatte, gar nicht die Konstitution rr bzw. rrrr ge- 
habt hatte, sondern daß in ihr durch Mutation mindestens ein r zu R 
geworden wäre, oder äber, daß diese Mutation später unter dem Einfluß 
der genomatischen nigrum-Elemente in den Burdonenzellen erfolgt wäre. 
Aber das ist so gut wie ausgeschlossen. Und zwar aus folgenden Gründen: 

Da die rote Fruchtfarbe über die gelbe dominiert, so ist ein F,-Bastard 
zwischen einer rot- und einer gelbfrüchtigen Tomatensorte rotfrüchtig 
und in diesem Merkmal nicht von dem rotfrüchtigen Elter unterscheidbar. 
Ich habe einen solchen F,-Bastard zwischen den Sorten ‚König Humbert, 
gelbfrüchtig und ,,Lukullus“ (rotfrüchtig) schon vor vielen Jahren 
durch die Adventivsproßmethode tetraploid gemacht, so daß er die 
Konstitution RRrr hatte. Die F, und die folgenden Generationen wurden 
in großer Individuenzahl herangezogen, um die Spaltungsverhältnisse 
des tetraploiden Bastardes festzustellen!. Dabei zeigte es sich, daß 
auch Rrrr-Individuen rein rot gefärbte Früchte hatten, woraus sich also 
ergibt, daß ein R schon genügt, um volle Lycopinbildung zu bewirken. 
Wäre also in den Burdonenzellen ein R vorhanden, so wäre in dem 
Burdonenanteil der Chimärenfrüchte eine sehr viel reichlichere Lycopin- 
bildung und volle Rotfärbung der Früchte zu erwarten. 

Aus demselben Grund ist auch die Möglichkeit auszuschließen, daß 
etwa mit den nigrum-Chromosomen ein R-Gen in das Genom der Burdonen- 
zellen gekommen wäre. Daß ein solches Gen im nigrum-Genom vorhanden 
wäre, auch obwohl in den Nachtschattenbeeren kein Lycopin gebildet 
wird, wäre an sich. nicht undenkbar. In den Früchten von Solanum 
nigrum bleiben die grünen Chloroplasten als solche in den reifen Frucht- 
fleischzellen erhalten. Die Lycopinbildung ist wahrscheinlich ein enzy- 
matischer Vorgang: ,, Der entscheidende chemische Schritt zur ‚Entwick- 
lung‘ von Polyenpigmenten dürfte die Dehydrierung einer farblosen 
Vorstufe sein. Die sehr wahrscheinliche Beteiligung von Enzymen ist nicht 
sichergestellt‘ (ZECHMEISTER 1934, S. 25). Es wäre also z. B. denkbar, 
daß sich das R-Gen in der Zelle von Solanum nigrum nicht auswirken 
könnte, weil das Gen fehlte, das die Bildung der farblosen Vorstufe 
kontrollierte. Aber aus dem angeführten Grunde kann es wohl als 


1 Obwohl die Versuche jahrelang und mit recht großen Individuenzahlen fort- 
gesetzt wurden, habe ich nichts darüber veröffentlicht, weil die Spaltungszahlen, 
die erhalten wurden, wegen des außerordentlich stark schwankenden und zum 
Teil sehr niedrigen Keimprozentes und der großen Keimlingssterblichkeit durchaus 
keine sicheren Schlüsse zu ziehen erlaubten. Es wäre sehr erwünscht, wenn diesem 
Umstand bei Untersuchungen über Spaltung von Polyploiden bei der zahlenkritischen 
Auswertung der Versuchsergebnisse Rechnung getragen würde, was nicht immer 
der Fall gewesen ist. 
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ausgeschlossen gelten, daß in dem nigrum-Genom ein R-Gen vorhanden ist, 
das bei bei der Bildung der Burdonenmutterzelle mit in die /ycopersicum- 

Und auch eine letzte denkbare Méglichkeit, daB nämlich die Mutation 
von r zu R jeweils nur in denjenigen Zellen, die Lycopin bilden bzw. in 
ihrer gemeinsamen Mutterzelle erfolgte, scheidet aus, da man in diesem 
Falle das Nebeneinandervorkommen von Lycopinkristallen und gelben 
Chromatophoren in derselben Zelle nicht verstehen würde. 

So muß also angenommen werden, daß in dem Genom der Burdonen- 
zelle wie in dem der Tomatenzelle der Sorte „König Humbert, gelb- 
früchtig‘‘ tatsächlich nur die Gene rr bzw. rrrr vorhanden sind. Trotzdem 
entsteht Lycopin. 

Vielleicht kann man sich das so zurechtlegen. Wir haben gesehen, daß 
die Lycopinbildung in den rotfrüchtigen Tomaten nicht nur von der 
Anwesenheit des R-Genes abhängig ist, sondern auch von bestimmten 
Außenfaktoren. So unterbleibt sie z. B., wenn die Früchte der RR-Sorten 
bei Temperaturen über 30° C oder bei Sauerstoffmangel reifen. Auch das 
Unterbleiben der Lycopinbildung in den gelbfrüchtigen rr-Sorten könnte 
man danach als eine Hemmungserscheinung auffassen. Man müßte 
dann annehmen, daß auch in ihnen an sich die Lycopinbildung angestrebt 
würde —, daß sie in ihnen nicht unmöglich ist, zeigt ja eben die Burdonen- 
zelle —, daß diese aber durch das Gen r im homozygoten Zustande irgend- 
wie gehemmt würde. R wäre dann ein Gen, das die Wirkung des Hem- 
mungsfaktors r aufhöbe. Das setzte voraus, daß in allen Tomatensorten 
ein Grundfaktor für Lycopinbildung, nennen wir ihn LpLp, vorhanden 
wäre, der sich nur in Gegenwart von R auswirken könnte, durch rr aber 
gehemmt würde. Die weißfrüchtigen Sorten wären dann /plp. 

Wenn die faktoriellen Grundlagen diesem Schema entsprächen, dann 
hätte die Annahme nichts Unmôgliches, daß in den Burdonenzellen 
durch irgend eine von den nigrum-Bestandteilen ausgehende Wirkung 
die den Faktor Lp hemmende Wirkung der rr-Gene wenigstens bis zu 
einem gewissen Grade aufgehoben oder abgeschwächt würde. Ob es 
möglich wäre, auch durch irgendeinen Außenfaktor die rr-Gene in den 
gelbfrüchtigen Tomatensorten zu inaktivieren, müßte durch Versuche 
geprüft werden. 

Es ist mir sonst aus der Literatur kein Fall bekannt, daß in homo- 
zygot rezessiven Organismen das dominante Merkmal in Erscheinung 
tritt!. Bis zu einem gewissen Grade erinnert der Umstand, daß bei 
unserem Burdonen in Abwesenheit des dominanten Gens die diesem 
zugeordnete Eigenschaft auftritt, an ähnliche, experimentell erzielte 


1 Abgesehen natürlich von Fällen, in denen das rezessive Gen durch Mutation 
dominant wird. Dann ist aber eben der Organismus nicht mehr homozygot rezessiv, 
sondern heterozygot. PLATE führt (Vererbungslehre Bd. 1, S. 219) einige Fälle von 
Drosophila an, die vielleicht ähnlich liegen. 
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Vorkommnisse bei Ephestia kühniella und bei Drosophila melanogaster ; 
beide Fille betreffen ebenfalls ein Farbmerkmal, nämlich die Augen- 
färbung. Bei der Mehlmotte bewirkt das in der Wildform vorhandene 
Gen A Schwarzfärbung der Augen des Schmetterlings; die Mutations- 
rasse aa hat rote Augen, bekommt aber schwarze, wenn zur geeigneten 
Zeit in ihre Raupen eine Hoden-, Eierstock- oder Gehirnanlage der 
AA-Wildform verpflanzt wird, oder auch schon, wenn sie mit Alkohol- 
und Azetonausziigen aus Geweben von AA-Tieren behandelt werden. 
Das Merkmal bildet sich in den Augenzellen aus, die die Konstitution aa 
haben, und die mit dem Implantat nur durch die Blutbahn in Verbindung 
stehen. Es wird also durch einen diffusiblen Wirkstoff ausgebildet, 
der unter dem Einfluß des A-Gens entsteht, und kann auch in der aa- 
Rasse zur Ausbildung kommen, wenn dieser der betreffende Wirkstoff 
zugeführt wird (Künn 1932; weitere Literatur bei PLAGGE 1936; kurze 
Zusammenfassung bei KÜHN 1937, S. 445). Ähnliches ist auch für ver- 
schiedene Gene festgestellt worden, die die Augenfarbe von Drosophila 
melanogaster beeinflussen (vgl. die Zusammenfassung der bisher vor- 
liegenden Versuche bei EPHRUSsI und BEADLE 1937 und ErPxrusst 1938). 

Diese Fälle haben mit dem unseren das gemeinsam, daß das dominante 
Merkmal in dem rein rezessiv-homozygoten Organismus in Erscheinung 
tritt. Aber freilich, bei E’phestia und Drosophila nur deswegen, weil der 
rezessiven Form ein unter dem Einfluß des dominanten Gens erzeugter 
und für die Ausbildung des Merkmals unentbehrlicher Wirkstoff zugeführt 
wird. 

Unser Fall liegt nicht so klar und einfach, da hier, wie unsere Analyse 
ergeben hat, eine mittelbare oder unmittelbare Mitwirkung des Gens R 
ausgeschlossen erscheint. Immerhin legen die angeführten Versuchs- 
ergebnisse bei Æphestia und Drosophila die Annahme nahe, daß auch 
bei der Tomate die Bildung des roten Lycopinfarbstoffes durch einen 
unter dem Einfluß des R-Genes erzeugten Wirkstoffes erfolgt. Das kann 
so geprüft werden, daß aus Früchten einer RR-Tomatensorte, die unmittel- 
bar vor der Rotfärbung stehen oder mit ihr gerade begonnen haben, 
ein Extrakt hergestellt und dieser in Früchte entsprechenden Alters einer 
rr-Tomatensorte injiziert wird. Wenn der hypothetische Wirkstoff 
wasserlöslich und diffusibel ist — Lycopin selbst ist wie alle Carotinoide, 
nicht wasserléslich —, dann könnte in den behandelten rr-Früchten 
Lycopin auftreten. Das soll im kommenden Sommer durch entsprechende 
Versuche geprüft werden. 

Auch für das Auftreten von Lycopin in den Burdonenzellen wäre dann 
anzunehmen, daß irgendeine stoffliche Einwirkung dafür maßgebend ist, 
etwa in dem Sinne, daß durch das Zusammenwirken der nigrum- und 
lycopersicum-Gene des Burdonengenoms in gewissen Zellen und unter 
bestimmten Umständen eine Substanz entstünde, die ähnlich wie der 
R-Gen-Wirkstoff wirkte, d. h. bis zu einem gewissen Grade den von den 


Planta Bd. 27. 47 
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rr-Genen ausgehenden hemmenden Einfluß auf die Lycopinbildung 
aufhöbe. 

Ich bin mir natürlich völlig dessen bewußt, daß diese Erörterungen rein 
theoretisch sind, und daß die Erklärung für das auffällige Auftreten 
des dominanten Merkmals in der Homozygot-Rezessiven vielleicht auf 
ganz anderem Gebiete gesucht werden muß. — 

Die Früchte der diektosomatischen Burdonenchimäre besitzen noch 
ein Merkmal, das den Früchten beider Elterarten fehlt: Ihre Epidermis- 
zellen sind papillös vorgewölbt. Das ist schon bei den Früchten von 
Solanum tübingense so (vgl. KRÜGER 1932, S. 435), nicht aber bei denen 
von Solanum proteus. KRÜGER möchte darin vielleicht „ein gehemmtes 
Bestreben zur Haarbildung sehen“. Da aber Haare auf der Frucht- 
epidermis von nur verhältnismäßig wenig Zellen ausgebildet werden, 
während bei den tübingense- und Burdonenfrüchten jede Oberhautzelle 
vorgewölbt ist, möchte ich eher glauben, daß die Papillenbildung ent- 
wicklungsphysiologisch zu deuten ist. Die Früchte sowohl von Solanum 
tübingense wie von der burdonischen Diektochimäre sind wesentlich 
kleiner als die von Solanum lycopersicum und auch als die von Solanum 
proteus. Die Tomatenepidermis von Solanum tübingense, die an sich 
gewissermaßen darauf abgestimmt ist, einen erheblich größeren Innen- 
raum zu umschließen, wird daher durch das Binnengewebe der Frucht 
in ihrem Ausdehnungsbestreben gehemmt, und nur die an die Außenwelt 
grenzenden äußeren Wände der Epidermiszellen stoßen dabei auf keinen 
unmittelbaren Widerstand, so daß sie sich nach außen hin vorwölben 
können. Und ebenso läßt sich auch die Papillenbildung der Burdonen- 
epidermiszellen verstehen. An diesen Papillen tritt ferner ein nigrum- 
Merkmal auf: die Außenhaut der nigrum-Epidermiszellen hat eine 
gestreifte Kutikula, die der lycopersicum-Oberhautzellen ist glatt. Die 
Papillen der burdonischen Epidermiszellen zeigen eine sternförmig vom 
Gipfel der Papille aus verlaufende Streifung. 


3. Ein zweiter abweichender Sproß der Monektochimäre X. 

Die Monektochimäre X mit dem 52chromosomigen Burdonendermato- 
gen hat außer der im vorstehenden beschriebenen Diektochimäre noch 
einen zweiten abweichenden Sproß geliefert, der noch andere Merkmale 
aufweist und diese bei vegetativer Vermehrung bis jetzt auch konstant 
beibehalten hat. Da seine Natur noch nicht geklärt ist, soll an dieser 
Stelle nur die Tatsache seiner Entstehung erwähnt werden. 


4. Der Vollburdo X. 
a) Entstehung. 
Da die Diektochimäre Solanum proteus nicht allzuselten in einen 
„Rückschlag‘ zu reiner Tomate übergeht, was dadurch zustande kommt, 
daß in den Scheitelzellen der Subepidermalen des Vegetationspunktes 
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periklinale Zellteilungen auftreten, so war zu hoffen, daB auch aus der 
Chimäre mit den beiden burdonischen Außenschichten des Vegetations- 
punktes gelegentlich ein SproB entstiinde, der sich lediglich aus burdo- 
nischem Gewebe aufbaute und so den gewiinschten Vollburdo ergäbe. 
Deshalb wurde die Chimäre durch dauernde Stecklingsvermehrung in 
großen Mengen herange- 
zogen, und das erwünschte 
Ereignis ist dann auch ein- 
getreten, und zwar bis jetzt 
sechsmal. Die sechs Voll- 
burdonen, die auf diese 
Weise entstanden, waren 
unter sich im wesentlichen 
völlig gleich und sind bis 
jetzt auch konstant ge- 
blieben. 

Ein Beweis dafür, daß 
die Pflanze sich wirklich 
nur aus Burdonenzellen 
aufbaut, ergab sich, abge- 
sehen von den Schlüssen, 
die aus ihrer Entstehungs- 
geschichte und aus ihrer 
Gestaltung zu ziehen wa- 
ren, durch Chromosomen- 
zählungen: In allen Ge- 
weben hatten die Zell- 
kerne, soweit die Mitosen 
abzählbar waren, 52 (— 56) 
Chromosomen. 

Der Übergang von der 
Diektochimäre zum reinen 
Burdo erfolgte in allen 
Fällen ebenso wie der von Solanum proteus zu Solanum lycopersicum: 
unvermittelt und ohne daB äuBere Faktoren ersichtlich geworden waren, 
die den Übergang veranlaßt haben konnten. 





Abb. 4. Gipfeltrieb des Burdonen, 


b) Gestaltung. 

Es war zu erwarten, daß die Tomatenähnlichkeit der Diektochimäre 
mit dem Burdonenektosoma sich mit dem Übergang zum reinen Burdo 
steigern werde, da ja alle die Binnengewebe, die bei der Chimäre 
reines Solanum nigrum darstellen und die Gestaltung nach der des Nacht- 
schattens hin zu beeinflussen bestrebt sind, nun durch Burdonengewebe 
ersetzt sind; und dessen Zellen haben ein Genom, das überwiegend aus 
47* 
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lycopersicum-Elementen, zu weit geringerem Teil aus nigrum-Elementen 
besteht. 

In der Tat ist die Tomatenahnlichkeit des Burdonen groB. Aber es sind 
doch auch so erhebliche gestaltliche Unterschiede zwischen Tomate 
und Burdo vorhanden, 
daB beide auf den ersten 
Blick voneinander unter- 
schieden werden können. 
Diese gestaltlichen Ab- 
weichungen sind solche, 
die den Tomatenhabitus 
etwas nach dem Nacht- 
schattenhabitus hin ver- 
schieben. Wenn man die 
Abb.4(nach einem leben- 
den Sproß) und 5 (nach 
einem gepreßten Sproß), 
welche Burdonentriebe 
wiedergeben, mit Abb. 6 
von Solanum lycopersi- 
cum gigas vergleicht, so 
tritt sofort hervor, daß 
die Blätter des Burdonen 
weniger reich gegliedert 
und kleiner als die der 
tetraploiden Tomatesind. 
Auch zeigen sie eine mehr 
oder weniger stark aus- 
gesprochene Neigung zu 
Sukkulenz und zu Sprei- 
tenwölbung. 

Die Form der einzel- 
nen Blätter des Burdo- 
nen ist recht verschieden. 
Auch bei dem reichge- 
fiederten Blatt der nor- 
malen diploiden Tomate 
sind bekanntlich die Blätter, auch nachdem die Pflanze vom Stadium 
der Primärblattbildung zu dem der typischen Laubblattbildung über- 
gegangen ist, keineswegs alle unter sich völlig gleichgestaltet. Aber sie 
sind einander doch in Größe, Art und Mannigfaltigkeit der Befiederung 
weitgehend ähnlich. Schon bei der tetraploiden Form sind die Schwan- 
kungen in der Gestaltung der Blätter größer. Und das tritt bei dem 
Burdonen noch in weit stärkerem Maße in Erscheinung, wie schon ein Blick 








Abb. 5. Zweig des Burdonen. 
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auf Abb. 5 und 7 zeigt, und wie sich bei Heranziehung zahlreicherer 
anderer Sprosse noch viel eindringlicher veranschaulichen lieBe. Doch 
môchte ich mich an dieser Stelle mit dem Hinweis darauf beschränken : 
eine genauere und eingehendere Analyse soll später auf Grund der 


* 





Abb. 6. Zweig von Solanum lycopersicum gigas. 


vergleichenden Untersuchung eines umfangreicheren Materiales gegeben 
werden. 

Worauf diese Schwankungen in der Blattgestalt zurückzuführen sind, 
läBt sich vorerst um so weniger vermuten, als wir ja auch über die Be- 
dingtheiten der bei der normalen diploiden Tomate zu beobachtenden 
Verschiedenheiten in der Gestaltung der Laubblatter nichts wissen. Ver- 
schieden starke Beteiligung verschiedenartiger Gewebe am Blattaufbau, 
wie sie die Vielgestaltigkeit der Blätter von Diektochimären verständlich 
macht, kann hier natürlich nicht mit herangezogen werden, da der 
Vegetationspunkt des Burdonen einheitlich aus gleichartigen Burdonen- 
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geweben aufgebaut ist. Auch individuelle Verschiedenheiten zwischen 
den sechs bisher aus der Diektochimäre entstandenen Burdonen kommen 
nicht in Betracht, da bei allen sechs Individuen die gleichen Schwan- 
kungen und Blattformen vorkommen. 

Wir werden an anderen Merkmalen feststellen müssen, daß die in der 
Burdonenzelle zu einem Genom vereinigten lycopersicum- und nigrum- 
Elemente keineswegs stets in voller Ausgeglichenheit und Übereinstim- 
mung miteinander arbeiten. So mag es vielleicht auch bei der Blatt- 
gestaltung vorkommen, daß die dabei mitwirkenden nigrum-Gene je 
nach schwankenden äußeren oder inneren Bedingungen ihren Einfluß 
mehr oder weniger stark zur Geltung bringen können, woraus sich dann eine 
mehr oder weniger große Annäherung der Gestaltung des ganzen Blattes 
oder einzeiner seiner Teile an die Tomatennormalform ergeben würde. 
Auch ist denkbar, daß im Laufe der Zellgeneration etwa das eine oder 
das andere nigrum-Chromosom ganz eliminiert würde. In den Abkömm- 
lingen der Zelle, in der das — vielleicht bei der Mitose — vorgekommen 
wäre, müßten gewisse lycopersicum-Charaktere ebenfalls verstärkt auf- 
treten. Es wird z. B. an manchen Blättern des Burdonen ganz oder an 
bestimmten Fiedern die Blattrandzähnelung mehr oder weniger deutlich 
ausgebildet. Das könnte damit im Zusammenhange stehen, daß hier 
dasjenige nigrum-Chromosom fehlt, das sonst die Blattrandzähnelung 
hemmt. Das ist freilich eine durchaus hypothetische Annahme, die nur 
durch genaue Chromosomenzählungen im Einzelfalle auf eine sichere 
Grundlage gestellt werden könnte, und eine solche Zählung ist im fertigen 
Gewebe ja nicht mehr möglich. Die Merkmalsanalyse des Burdonen 
wird durch diesen Umstand erschwert. 

Es sei in diesem Zusammenhange darauf hingewiesen, daß bisher noch 
niemals etwas beobachtet werden konnte, was etwa auf eine vollständige 
Elimination der nigrum-Chromosomen aus der Burdonenzelle hätte 
schließen lassen. Mit anderen Worten, ein Übergang des Burdonen in 
reine Tomate ist bisher noch niemals eingetreten, weder an ganzen 
Sprossen noch an einzelnen Blättern oder Teilen davon oder an sonstigen 
Organen. Das zeigt, daß das Genom des Burdonen trotz seiner heterogenen 
Zusammensetzung und trotz gewisser unzweifelhaft vorhandener Un- 
stimmigkeiten zwischen seinen beiden verschiedenartigen Bestand- 
teilen doch eine nicht unerhebliche Stabilität gewonnen hat, wie sich 
ja auch die somatische Mitose ausnahmslos in vollster Regelmäßigkeit 
und Ordnung abspielt. 

Die Blätter des Burdonen haben eine kürzere Lebensdauer als die jedes 
der beiden Elterarten. Sie vertrocknen am Stengel, ohne abgestoßen 
zu werden. Es scheint, daß das Vermögen, eine Trennungsschicht an 
der Blattstielbasis auszubilden, völlig fehlt. Dabei ist allerdings zu be- 
achten, daß sich in dieser Hinsicht auch die Blätter von Nachtschatten 
und Tomate nicht genau so verhalten wie die der meisten anderen krautigen 
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Pflanzen, die im Alter oder nach Entspreitung und ähnlichen Eingriffen 
vermittelst einer basalen Trennungsschicht abgestoßen werden (vgl. 
z. B. Küster 1916). Ich habe bei Solanum nigrum und Solanum lycopersi- 


cum keine besonderen Versuche 
in dieser Hinsicht angestellt; 
aber aus den zahlreichen Rege- 
nerationsversuchen mit beiden 
Arten ergibt es sich, daß bei dem 
Nachtschatten entspreitete Blat- 
ter, also die Blattstiele ohne 
Spreite, nicht abfallen, sondern 
am Stengel sitzenbleiben und 
unter geeigneten Bedingungen 
apikal Adventivsprosse bilden 
können. Aber sie können auch 
bei Solanum nigrum unter ge- 
wissen Bedingungen abgestoßen 
werden, so daß die Befähigung 
zur Ausbildung einer Trennungs- 
schicht zweifellos vorhanden ist. 
Die ganze Frage soll, wenn mehr 
Material des Burdonen zur Ver- 
fügung steht, im Sommer experi- 
mentell geprüft werden. Vorerst 
bleibt die Möglichkeit offen, daß 
bei dem Burdonen die Tren- 
nungsschicht an der Blattbasis 
deshalb nicht ausgebildet werden 
kann, weildas heterogene Genom 
die maßgeblichen Gene nicht 
harmonisch zusammenarbeiten 
läßt. 

Der Burdo zeigt nun in sei- 
nem Habitus und in seinem Ver- 
halten noch einige merkwürdige 
Besonderheiten, die Erwähnung 
verdienen. 





Abb. 7. Zweig des Burdonen. 


Zunächst in seiner Verzweigung. Diese ist im Vergleich zu der der 
beiden Elterarten sehr spärlich, es kommen nur verhältnismäßig wenig 
Seitenknospen zum Austreiben. Diese Seitentriebe sind fast ebenso stark 
negativ geotropisch gestimmt wie der Haupttrieb, so daß eine Art ,,Pyra- 
midenwuchs‘ zustande kommt, wie er sich bei keiner der beiden Elter- 
arten findet. Er wird noch dadurch verstärkt, daß auch die Blätter 


sehr lange Zeit schräg nach oben gerichtet sind (vgl. Abb. 7); erst 
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verhältnismäßig spät werden sie durch epinastisches Wachstum des Blatt- 
stieles in eine mehr oder weniger horizontale Lage gebracht. Dazu kommt 
ein auffallend starkes Längenwachstum der Internodien, durch das im 
Vergleich zu Solanum lycopersicum das Längenverhältnis Blatt zu 
Internodium erheblich zugunsten des Internodiums verschoben wird. 
Die Seitenzweige, die zur Entwicklung kommen, bleiben in ihrer Ent- 
wicklung nicht immer, wie es beiden ausgeprägt monokormisch wachsenden 
Elterarten normalerweise der Fall ist, hinter der des Haupttriebes zurück, 
sondern bilden sich oft ebenso stark wie dieser aus, in sehr vielen Fällen 
sogar stärker, so daß sie den Haupttrieb übergipfeln und ihrerseits die 
Fortsetzung des Hauptsproßsystems übernehmen. 

Die am meisten auffallende Besonderheit in der Verzweigungsweise 
ist aber die, daß das Blatt, in dessen Achsel eine Knospe sich zum Trieb 
entwickelte, in den allermeisten Fällen ein oft recht erhebliches Stück 
auf den Seitentrieb hinaufrückt, was offenbar dadurch zustande kommt, 
daß der Blattgrund und die Basis des Achselsprosses eine gemeinsame 
Wachstumszone bekommen. Dadurch entsteht eine charakteristische 
Art von Scheindichotomie, die ich in dieser Form niemals bei den beiden 
Elterarten vorgefunden habe. Die Abb. 4 läßt sie erkennen: an dem 
Seitensproß rechts oben ist das erste Blatt rechts dasjenige Blatt, in dessen 
Achsel der Seitentrieb angelegt wurde. Darunter ist deutlich die scheinbar 
dichotome Gabelung des Stengels zu sehen. Diese wird dann besonders 
einer echten Dichotomie ähnlich, wenn, was häufig der Fall ist, Haupt- 
und Seitentrieb sich gleich stark entwickeln. Es läßt sich vorerst schwer 
sagen, wie dieses eigentümliche Verhalten entwicklungsphysiologisch 
zu erklären ist. 

Eine weitere Eigentümlichkeit der Burdonenpflanze ist die, daß ihr die 
Befähigung, Adventivwurzeln zu bilden, so gut wie völlig abgeht. Ebenso- 
wenig vermag sie regenerativ Adventivsprosse zu erzeugen. Das ist inso- 
fern sehr auffällig, als die beiden Elterarten beide Fähigkeiten in ganz be- 
sonders hohem Maße besitzen, was mich seinerzeit in erster Linie mit ver- 
anlaßte, gerade sie zu den Versuchen, Pfropfbastarde zu erzeugen, heran- 
zuziehen. Stecklinge sowohl von Solanum nigrum wie von Solanum 
lycopersicum bewurzeln sich unter den üblichen Bedingungen innerhalb 
weniger Tage, auch isolierte Blätter können Wurzeln bilden. Stecklinge 
des Burdonen dagegen bilden auch unter günstigsten Bedingungen über- 
haupt keine Wurzeln und sterben nach Wochen endlich ab, ohne auch nur 
den Versuch einer Wurzelbildung gemacht zu haben. Nur in ganz seltenen 
Ausnahmefällen tritt bei einem vereinzelten Steckling einmal Wurzel- 
bildung ein, ohne daß sich angeben ließe, warum gerade er eine Aus- 
nahme machte. Aber das Wurzelsystem ist dann stets schwach entwickelt, 
und der Steckling gedeiht auch nur sehr schlecht mit dem eigenen Wurzel- 
system. Auch Behandlung mit B-Indolylessigsäure nach verschiedenen an 
anderen Pflanzen als wirksam erprobten Methoden war hier ganz erfolglos. 
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Um die Pflanze dauernd zu erhalten und sie zu vermehren, bleibt mir 
vorläufig daher nichts anderes übrig, als sie immer wieder auf junge Keim- 
pflanzen von Solanum nigrum zu pfropfen, auf denen die Burdonenreiser 
sehr gut und rasch anwachsen und sich weiterhin kraftig entwickeln. Im 
Sommer, wenn die Wachstumsbedingungen giinstig sind, wird das aufge- 
pfropfte Reis wegen seines iibertriebenen Langenwachstums sehr bald so 
lang, daB sein Endtrieb abgenommen und wieder auf einen Nachtschatten- 
keimling gepfropft werden muß. Der entgipftelte Trieb läßt die Achsel- 
knospe des obersten Blattes austreiben. Aber auch das geschieht nur sehr 
langsam, um so langsamer, je länger der ganze Sproß ist. Immerhin 
ist die Verzweigung so reichlich, daß, wenn stets für einen genügend 
großen Vorrat von Nachtschattenjungpflanzen gesorgt wird, die Erhaltung 
und Vermehrung des Burdonen keine Schwierigkeiten bereitet. Ich 
habe jetzt Hunderte davon in Kultur. Sehr schwierig gestaltet sich dagegen 
das Überwintern. Unter den ungünstigen Lichtverhältnissen des sonnen- 
armen und nebelreichen Hamburger Winters lassen sich kräftige nigrum- 
Keimlinge nicht heranziehen ; das wird erst im Februar möglich. Es müssen 
daher die Sommerpfropfungen durch den Winter gebracht werden, was 
bis jetzt auch stets gelungen ist, allerdings nur dadurch, daß von November 
bis Februar eine nächtliche Zusatzbelichtung von 6—8 Stunden gegeben 
wurde!. 

Wie durch das fast völlig fehlende Bewurzelungsvermögen unter- 
scheidet sich der Burdo von seinen beiden Elterarten auch in auffallender 
Weise durch das Fehlen der Befähigung, regenerativ aus dem Stengel 
Adventivsprosse zu erzeugen. Diese Befähigung ist bei dem Nacht- 
schatten wie bei der Tomate in hohem Maße vorhanden, bei ersterem so, 
daß man fast von Regenerationssucht reden könnte. Bei der Tomate 
ist sie entschieden schwächer ausgebildet, und es wäre vielleicht möglich, 
daß sie dem Burdonen nicht völlig fehlte, wenn dessen Genom aus mehr 
nigrum-Elementen als lycopersicum-Elementen sich zusammensetzte, 
während es in Wirklichkeit ja vorwiegend von der Tomate und nur zum 
wesentlich kleineren Teile vom Nachtschatten stammt. Da indessen 
das Bewurzelungsvermögen bei Solanum nigrum und bei Solanum 
lycopersicum gleich groß ist, es aber bei dem Burdonen ebenfalls so gut 
wie gänzlich fehlt, ist es doch wohl gerechtfertigt, anzunehmen, daß 
sich hier ein hemmender Einfluß der heterogenen Zusammensetzung 
des Burdonengenoms zeigt. Offenbar vermögen die für die regenerative 

1 In den ersten Wintern hatte ich, um sicher zu sein, daß die Pflanze nicht 
verloren ging, einige Stücke an die botanischen Gärten in Bonn und München 
gegeben, wo die Lichtverhältnisse günstiger als in Hamburg sind. Diese Vorsichts- 
maßnahme erwies sich weiterhin als unnötig, da es auch in Hamburg möglich ist, 
den Burdonen sicher zu überwintern. Ich möchte aber an dieser Stelle den Leitern 
der genannten Gärten für die meinen Pflanzen gewährte Gastfreundschaft und be- 
sonders auch Herrn Gartenoberinspektor WIEsEMANN (Bonn) für die sorgsame 
und sachverständige Pflege der Pflanzen danken. 
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Wurzel- und SproBbildung maBgebenden Gene in der Burdonenzelle 
nicht harmonisch zusammenzuarbeiten. 

Bei der Beurteilung des mangelnden Vermégens zur AdventivsproB- 
bildung ist allerdings zu beachten, daB auch bei den Elterarten des Bur- 
donen sich die so auBerordentlich starke Regenerationsfreudigkeit vor 
allem bei den Keimlingen und jugendlichen Pflanzen zeigt und später 
abnimmt. Und die Burdonenpflanzen sind ja nun schon mehrjährige, 
immer vegetativ vermehrte Individuen. Aber das völlige Fehlen der 
Regenerationsfähigkeit ist damit doch nicht erklärt, da ein solches, 
wenn auch abgeschwächt, im Vergleich zu dem der Jungpflanzen, 
auch bei alten Individuen beider Elterarten durchaus noch vorhanden 
ist. Ich habe über 20 Jahre alte Individuen von Solanum tübingense 
in Kultur, die auch heute noch jederzeit ohne Schwierigkeit zu adventiver 
Sproßbildung veranlaßt werden können. 

Die Diektochimäre mit dem Burdonenektosoma bewurzelt sich außer- 
ordentlich leicht. Bei ihr ist ja aber auch das Gewebe, in dem sich die 
endogen erfolgende Adventivwurzelbildung vollzieht, reines Nacht- 
schattengewebe, und ihre Wurzeln sind dementsprechend rein solche 
von Solanum nigrum. 

c) Sterilität. 

Nicht lange nach seiner Entstehung kam der Burdo auch zum Blühen. 
Die Blüte ist, wie nicht anders zu erwarten war, sehr tomatenähnlich und 
von der Blüte der Diektochimäre mit Burdonenektosoma nicht sehr ver- 
schieden. Wie bei tetraploidem Solanum lycopersicum sind sechszählige 
Bliiten nicht selten (vgl. Abb. 4). 

Der Pollen ist sehr schlecht ausgebildet. Seine Entwicklung soll in 
einer späteren Arbeit geschildert werden, in der die Cytologie und Anatomie 
des Burdonen behandelt werden sollen. Bis jetzt ist der Burdo völlig 
steril geblieben. Es haben sich nicht einmal Ansätze zu einer partheno- 
karpen Fruchtbildung gezeigt, wie sie doch noch bei der burdonischen 
Diektochimäre ziemlich regelmäßig eintritt. Die Blüten fallen vielmehr 
ausnahmslos nach beendigter Anthese ab — hier kann also die Trennungs- 
schicht gebildet werden —, und der Fruchtknoten kommt nicht über die 
Größe hinaus, die er in der offenen Blüte erreicht hat. Auch Bestäubung 
mit Pollen der diploiden und der tetraploiden Tomate oder mit solchem 
des Nachtschattens bewirkte bis jetzt keine Parthenokarpie, geschweige 
denn die Entstehung samenhaltiger Früchte. 

Daß es nun aber gerade von besonderer Wichtigkeit wäre, wenn der 
Burdo geschlechtliche Nachkommen erbrächte, versteht sich von selbst. 
Es bleibt abzuwarten, ob nicht vielleicht im Laufe der Zeit doch ein 
gewisser Fertilitätsgrad erreicht wird. Es ist ja auch von manchen ge- 
schlechtlichen Bastarden bekannt, daß sie jahrelang steril waren, aber 
später noch mehr oder weniger fruchtbar wurden. Im Falle des Burdonen 





























Uber einen Burdonen von Solanum lycopersicum und Solanum nigrum. 705 


könnte sich das etwa daraus ergeben, daß die heterogenen Elemente 
des Genoms nach und nach zu einer Art Gleichgewicht oder jedenfalls 
zu einem besseren Ausgleich und Zusammenwirken kämen, als es bei 
der jetzigen Zusammensetzung des Genoms erreichbar ist, sei es, daß 
ein besonders disharmonisch wirkendes Chromosom eliminiert oder 
eine besonders disharmonisch wirkende Gengruppe inaktiviert wird 
oder auf irgendeinem anderen Wege. 


Es handelt sich bei der Sterilität des Burdonen um eine gonische 
Sterilität, die wohl vorwiegend, wenn auch sicher nicht ausschließlich, 
sich daraus ergibt, daß bei der Reduktionsteilung die nigrum-Chromosomen 
keine Konjugationspartner finden oder mißlingende Paarungsversuche 
mit einzelnen lycopersicum-Chromosomen machen usw. Im Hinblick 
auf das bekannte Konstantwerden von Art- und Gattungsbastarden 
durch Verdoppelung des gesamten Chromosomensatzes besteht theoretisch 
die Möglichkeit, auch bei dem Burdonen diese Unstimmigkeiten bei der 
Reduktionsteilung zu beseitigen, indem man eine der Methoden an- 
wendet, durch die es gelingt, den Chromosomensatz zu verdoppeln. 
Das wäre sicherlich nicht schwer zu erreichen, wenn der Burdo so leicht 
wie seine Elterarten regenerierte. Aber das tut er ja leider nicht, und 
überdies ist zu bedenken, daß in seiner Zelle aller Wahrscheinlichkeit 
nach schon ein tetraploider lycopersicwm-Kern vorhanden ist. Und 
so leicht es gelingt, diploide Solanum nigrum und Solanum lycopersicum 
tetraploid zu machen (WINKLER 1916), so ist es mir bis jetzt doch noch nie 
gelungen, aus tetraploiden Individuen der beiden Arten nach denselben 
Methoden oktoploide herzustellen. Doch sollen natiirlich diese Versuche 
an dem Burdonen in groBem Umfange fortgesetzt werden. 


5. Schlußbemerkungen. 


Die im vorstehenden geschilderten Eigenheiten des Burdonen lassen 
erkennen, daß es sich bei diesem ,,Kunstprodukt“ um eine Pflanze handelt, 
die bei ihrem Gedeihen mannigfache Schwierigkeiten zu überwinden 
hat, und die, vorerst wenigstens, ohne menschliche Pflege nicht existenz- 
fähig wäre. Es kann wohl keinem Zweifel unterliegen, daß dies letzten 
Endes auf der heterogenen Zusammensetzung ihres Genoms beruht. 
Dieses setzt sich aus Elementen zweier verschiedener Arten zusammen, 
die auf geschlechtlichem Wege nicht miteinander gekreuzt werden können, 
und die wohl auch nicht in sehr engen verwandtschaftlichen Be- 
ziehungen zueinander stehen. Werden sie doch von manchen sogar in 
verschiedene Gattungen eingereiht. Das erzwungene Nebeneinandersein 
der verschiedenartigen Chromosomen in einem einheitlichen Kern und 
das dadurch bedingte Neben- und Miteinanderwirken der verschieden- 
artigen Gene führt offensichtlich zu gewissen Störungen und Hemmun- 
gen in der Durchführung mancher Stoffwechsel- und Entwicklungs- 
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vorgänge, die sich im Einzelfalle freilich noch in keinerlei Weise 
analysieren lassen. 

Angesichts dieser Unausgeglichenheit, die wenigstens zwischen gewissen 
Elementen der beiden Bestandteile, aus denen sich das Genom des Bur- 
donen zusammensetzt, bestehen, ist es besonders beachtenswert, daß das 
letztere sich trotzdem so konstant erhält. Es lebt jetzt seit 8 Jahren. 
Die somatischen Mitosen verlaufen vollkommen ungestört und regel- 
mäßig, von den meisten anderen Lebensvorgängen gilt dasselbe, und 
es ist bis heute noch kein einziges Mal beobachtet worden, daß etwa 
das quantitativ so stark überwiegende lycopersicum-Genom sich durch 
Elimination der fremden nigrum-Chromosomen von diesen befreit 
hätte. Wenn dann bei der Ausbildung der Keimzellen und der Durch- 
führung der Meiose sich die Unstimmigkeiten so stark auswirken, daß 
sich völlige Sterilität ergibt, so ist das insofern nicht besonders auffällig, 
als sich gleiches auch bei zahlreichen geschlechtlich erzeugten Bastarden 
in genau derselben Weise zeigt. 

Wir können daher trotz der Störungserscheinungen, die sich an dem 
Burdonen bemerkbar machen, die Synthese eines lebensfähigen Bastardes 
durch Kopulation zwischen zwei somatischen Zellen als geglückt ansehen. 
Damit ist der endgültige Beweis dafür erbracht, daß eine Befruchtung 
mit den wesentlichen Kennzeichen einer solehen — Karyogamie und 
Merkmalsübertragung — nicht nur zwischen besonders dafür ausgebildeten 
und eingerichteten Gameten, sondern auch zwischen vegetativen Körper- 
zellen möglich ist, und daß aus einer so entstandenen ,,Somatozygote‘ 
ein lebensfähiger Organismus hervorgehen kann. 
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UBER DAS VORKOMMEN 
VON DREI VERSCHIEDENEN GESCHLECHTSREALISATOREN 
BEI DEN LEBERMOOSEN. 


Von 
GERHARD LORBEER. 


(Eingegangen am 11. Januar 1938.) 


Bekanntlich stellt man sich mit CORRENS (1928, 1934) die Geschlechts- 
bestimmung heteröcischer Lebermoose folgendermaßen vor: Ein auto- 
somaler Anlagenkomplex (AGZ), der die Faktoren für A = Antheridien- 
bildung, G = Archegonbildung und Z = zeitliche Aufeinanderfolge 
der Organe enthält, wird zu einer alternativen Geschlechtstendenz ge- 
zwungen entweder durch den Weiblichkeitsrealisator y im Realisator- 
chromosom des weiblichen Gametophyten oder durch den Männlichkeits- 
realisator « im Realisatorchromosom des männlichen Gametophyten. 
Es bleibt nach CORRENS dahingestellt, ob der Autosomensatz für sich 
allein eine indifferente oder doch schon eine alternative Tendenz zur 
Auslösung des einen oder des anderen Geschlechtes besitzt. Die synöcischen 
Lebermoose sollen nichts besitzen, was dem Realisator-Gen homolog wäre 
(CorrENS 1928, S.8). Die männlichen und weiblichen Organe treten 
hier unter dem Einfluß des autosomalen Faktors Z auf. 

Das Problem der Realisatorenwirkung hat zweifellos noch am meisten 
Aussicht, experimentell gelöst zu werden. Gerade hier haben verschiedene 
Untersuchungen an Lebermoosen hinsichtlich der Klärung wichtiger 
Fragen gute Fortschritte gemacht. Ich teile im nachfolgenden einige von 
meinen neuen Ergebnissen mit. Der ausführliche Bericht erfolgt später 
an dieser Stelle. 

Man kann es für das Experiment gar nicht hoch genug einschätzen, 
daß einige getrenntgeschlechtige Lebermoose Realisatorchromosomen 
haben, die als heterochromatische Geschlechtschromosomen ausgebildet 
sind. Ein X-Chromosom im weiblichen Geschlecht und ein zumeist 
kleineres Y-Chromosom im männlichen Geschlecht sind wegen ihrer 
auffallenden Größe und Heterochromasie bei allen Kernteilungsvorgängen 
unterscheidbar (LORBEER 1934). X- und Y-Chromosom haben bei 
Sphaerocarpus Donnellii ein Volumverhältnis von 60:1; dies ist der 
größte Wert, der bisher bei den Lebermoosen gefunden wurde (LORBEER 
1930; 1934, S. 616). Es ist begreiflicherweise besonders reizvoll, hier 
zu untersuchen, welche Gene im großen X-Chromosom liegen, und wo 
das Realisator-Gen lokalisiert ist. 
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Lange Zeit war es unbekannt, ob ein geschlechtschromosomenführendes 
Lebermoos die Fähigkeit besitzt, Organe des anderen Geschlechtes 
zu bilden, bis ein solcher Fall bei einem weiblichen Klon von Riella 
helicophylla entdeckt wurde: im Jahre 1931 trat eine synécische Mutante 
auf, die weibliche und mannliche Organe nacheinander anlegte und dies 
bis heute noch tut (LoRBEER 1934, S. 783; 1936b, S.71). Diese Be- 
obachtung gab mir den AnlaB, mit Hilfe von Réntgenstrahlen Mutations- 
auslösungsversuche anzustellen. Warum sollte eine Geschlechtsumwand- 
lung, die durch einen spontanen Mutationsvorgang verursacht wurde, 
nicht auch durch ein bewährtes Mittel wie die Réntgenstrahlen experimen- 
tell herbeigeführt werden können ? Es war ein glücklicher Griff, daß ich 
bei den Bestrahlungsversuchen den haploiden Gametophyten selbst 
wählte und mir das große Regenerationsvermögen des Lebermoosthallus 
zunutze machte. Ich kann nun jeden Gametophytenstamm in beliebigen 
Mengen bestrahlen, sei er männlich, weiblich oder synôcisch, haploid, 
diploid, hypodiploid oder allopolyploid, und die auftretenden Mutanten 
auf Änderung des Genoms, insbesondere des Geschlechtes untersuchen. 
Eine Fülle von genetischen Fragen läßt sich nunmehr auf das einfachste 
bearbeiten. 

Um gleich bei Riella helicophylla zu bleiben, sei das Bestrahlungs- 
ergebnis desselben weiblichen Klons geschildert, aus dem 1931 spontan 
die Mutante ,,andr a‘ entstand. Die bestrahlte weibliche Riella 
lieferte eine größere Zahl synöcischer Pflanzen, deren Antheridien wie bei 
der androphora-Pflanze an der Spitze kammartig angeordnet sind. Außer- 
dem erhielt ich einige rein männliche Mutanten. Der weibliche Realisator y 
hat sich, wie aus der Häufigkeit der synöcischen Pflanzen zu schließen 
ist, vorwiegend in den Realisator für Synöcie o verwandelt. Ein zweiter 
Verwandlungsschritt führt vermutlich o in den männlichen Realisator x 
über. Daß es sich um Umwandlungsstufen des y-Realisators handelt, 
möchte ich auf Grund der unten aufgeführten, bei Sphaerocarpus Donnellii 
gewonnenen Ergebnisse annehmen. Ob der experimentell erzeugte «-Reali- 
sator die unterste Umwandlungsstufe von y darstellt, versuche ich noch 
zu beweisen. Umwandlungen in sterile Mutanten wollen wir nicht berück- 
sichtigen. Die genannten Mutanten von Riella haben die normale Chromo- 
somenzahl 9. Die weibliche Ausgangspflanze hat X © + 8, die synöcische 
Mutante X $ + 8, die männliehe X 4 + 8. X92, X 3 und X ¢ sind morpho- 
logisch gleich, also von urspriinglicher Größe. 

Ahnlich wie bei Riella war das Ergebnis bei einer Bestrahlung eines 
weiblichen Klons von Marchantia polymorpha. Hier erhielt ich eine 
synôcische und eine männliche Mutante. Beide haben langgestielte 
Rezeptakeln. Die der männlichen Mutante unterscheiden sich kaum von 
denen einer normalen männlichen Pflanze. Die Spermatozoiden sind 
aber unbeweglich. Das Rezeptakel der synöcischen Pflanze ähnelt einem 
FroschfuB: zwischen den typisch weiblichen, nach unten gebogenen, 
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fingerartigen Rippen, unter denen Archegonien sitzen, spannt sich wie 
ein Diaphragma ein helles Thallusgewebe, das oberseits in Höhlen oder 
stiftförmigen Auswüchsen Antheridien bildet. Chromosomenzahl eben- 
falls wie bei Riella, 9: X2 +8; $:X9+ 8; 3: Xé + 8; das X ist 
morphologisch unverändert. Auch hier nehme ich, wie bei Riella, drei 
verschiedene Realisatoren an, y, o und «. Die beiden letzteren sind 
neu und aus y herstellbar. Durch das Symbol o wird ausgedrückt, daß 
die Synöcie monogenisch realisiert angenommen wird. 

Die Röntgenbestrahlungen des weiblichen Thallus von Sphaerocarpus 
Donnellii mit X 2 + 7 Chromosomen lieferten ebenfalls eine große Anzahl 
von rein männlichen Mutanten (LORBEER 1936; vgl. auch Bestrahlungen 
von Sporenmutterzellen und Sporen bei Knapp 1935a und b). Man 
kann wohl aus der Häufigkeit dieses mit stets gleichem Enderfolg ver- 
bundenen Vorganges schließen, daß es sich bei der Geschlechtsumwand- 
lung um die Umwandlung eines einzigen Realisator-Gens und nicht 
mehrerer handelt. Die so erhaltenen männlichen Mutanten haben 
größtenteils ein normales X3-Chromosom neben 7 Autosomen. Die 
Spermatozoiden sind nicht beweglich. Merkwürdigerweise gelang es 
bis jetzt noch nicht, monogenisch (= monochromosomal) verursachte 
Synöcie zu erzielen; dies scheint für die Gattung Sphaerocarpus 
typisch zu sein. Dagegen entdeckte ich drei Regenerate (RV 25/1 $; 
RV 25/100 3; RV37/10 4), die dichromosomal (= digenisch) verursachte 
Synöcie aufweisen (s. Tabelle 1)1. Der Thallus erzeugt abwechselnd 
nacheinander Antheridien, Archegonien und Zwischenbildungen beider 
Organe. 

Der Chromosomensatz von RV 25/1 $ hat folgendes Aussehen: 
fX2 + Xg + 7. Das zweischenklige Xf hat normale Größe. Das fX 2 
ist ein Fragment von X, und zwar glücklicherweise ein sehr kleines; es be- 
sitzt eine Kommissur und nur einen einzigen kurzen Schenkel, der etwa 
nur 1/, der Gesamtlänge oder 1!/, der Breite des normalen X-Chromosoms 
ausmacht. In diesem Stück liegt das weibliche Realisator-Gen y. Es be- 
stätigt sich also meine 1934 (S. 801) auf Grund eines zytologischen Ver- 
gleiches kleiner Geschlechtschromosomen gemachte Voraussage, ‚daß die 
Realisator-Gene ganz nahe am Chromosomengelenk liegen, und zwar 
nur in einem Schenkel“. Somit ist für das große X-Chromosom von 
Sphaerocarpus Donnellii eine grundsätzlich wichtige Lokalisations- 
analyse des weiblichen Realisator-Gens geglückt. Daß y in dem fX 9 
steckt, geht daraus hervor, daß es oft in den Scheitelzellen verschwindet. 
Dann entstehen rein männliche Zweige, die nur den Chromosomen- 
satz Xf + 7 haben. 

1 Diese Pflanzen dürfen nicht mit dem männlich-weiblichen Streifen-Mosaik 


RV 7/54 verwechselt werden, das ich 1936 (Planta 25, S. 78 und 79) beschrieb 
und abbildete. 
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Nun muß ich noch erklären, warum ich X¢ schreibe und warum 
ich annehme, daß ich im Bestrahlungsversuch y in « verwandelt 
habe, und wieso die Mutation überhaupt im X2 und nicht im 
Autosomensatz erfolgte. Der Beweis, den auch Knapp (1935a und b) 
bisher noch nicht erbringen konnte, wurde durch zwei Versuche ge- 
liefert. 

1. In einem Mutationsversuch eines weiblichen Stammes mit X + 14 
Chromosomen, und eines anderen weiblichen Klons mit 2X + 14 Chromo- 
somen zeigten nur die Pflanzen mit einem X-Chromosom männliche 
Mutanten. Diese haben X 3 + 14 Chromosomen. Da der Autosomen- 
satz bei beiden Versuchsstämmen gleich ist, kann der Unterschied nur mit 
einer Mutation im X-Chromosom erklärt werden. 2. Das männliche Ge- 
schlecht der f,-Gametophyten eines Sporogons (X? + X3 + 7)(Y + 7) 
wird stets durch X3 und Y bestimmt und nicht durch Y und ein be- 
liebiges abgeändertes Autosom. Das Geschlecht mendelt also mit X4 
und Y. (Tetraden mit vier männlichen Gametophyten.) Die f,-Individuen 
haben übrigens teilweise das X $-Chromosom mit dem Y-Chromosom 
zusammen in einer Zelle. Der Erfolg hiervon ist, daß die Spermatozoiden 
beweglich sind. Das Y-Chromosom hat demnach ein oder mehrere Fertili- 
täts-Gene, die das X-Chromosom nicht besitzt. Sie bewirken die Bildung 
beweglicher Spermatozoiden; ich nenne das oder diese spezifischen Gene 
des Y-Chromosoms ‚‚mobilis‘‘-Gene. Ihre Tätigkeit wird nicht durch die 
Gegenwart des X 3-Chromosoms gestört. 

Die überaus wertvolle Mutante RV 25/1 g hat noch in anderer Be- 
ziehung wichtige Aufschlüsse geliefert. Wie kommt es, daß a im X¢ 
gegenüber dem y im fX © bezüglich der Intensität die Waage hält, während 
z. B. yim X 2 über « im Y-Chromosom vollkommen dominiert, also reine 
Weiblichkeit hervorruft!? Da das Geschlecht in der f,-Generation von 
X2 + X& +7) (Y +7) nicht mit einem Autosom, sondern mit X¢ 
mendelt, hat dieses Chromosom ein «-Gen; und dieses hat sogar eine 
große Intensität, wohl gerade, weil es jetzt im X-Chromosom an der 
Stelle des y liegt; diese gleiche Intensität hat sonst das normale y. Da 
sich anscheinend an der Intensität von y und « im X-Chromosom nichts 
geändert hat (das gleiche auch nicht bei RV 25/100 3 und RV 37/10 $ ); 
möchte ich annehmen, daß das, was GOLDSCHMIDT (1929) als quantitative 
Wirkung bezeichnet, nicht mit dem Realisator-Gen als solchem zusammen- 
hängt, sondern durch etwas zweites verursacht wird, entweder durch 
besondere, dem y oder « sehr naheliegende, gekoppelte Intensitätsgene — 


das fX © ist sehr klein! — oder durch irgendeine Verstärkersituation oder 


1 Dieser Nachweis glückte jetzt bei den Dyaden von gewissen Röntgenmutanten 
meines Sphaerocarpus Donnellii-Materials. In den als Folge von Apomeiosis ent- 
stehenden weiblichen Dyadengametophyten meiner normalen Stämme verschwindet 
das Y-Chromosom unter dem Einfluß des X, wie ich schon früher berichtete. (Ga- 
metophytische Konstellationsletalität. LoRBEER 1934, S. 783; 1936c.) 


Planta Bd. 27. 48 
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-position!. Unmittelbar aus diesen Erörterungen ergibt sich dann aber 
auch, da ja y und « „quantitativ“ nicht mehr verschieden sind und auch 
nicht summarisch zugunsten von Weiblichkeit im Sinne GoLDSCHMIDTs 
wirken, daß y und « qualitativ verschieden sind. Man kann nicht an- 
nehmen, daß im X¢ nur ein Intensitäts-Gen sei, und daß es im übrigen 
bezüglich des Realisators leer sei; denn dieses Intensitäts-Gen könnte dann 
nur noch das y im fX © verstärken. Wo käme dann die männliche Tendenz 
her? Ich kann daher Knapp (1936, S. 60, Fußnote) nicht zustimmen, 
wenn er vom männlichen (Xg3.+ 7)-Gametophyten sagt: „Ohne dieses 
Gen“ (gemeint ist das Realisator-Gen, LORBEER) „entwickelt sich eine 
männliche Pflanze. Es ist also kein besonderer männlicher Realisator 
notwendig, sondern der Autosomensatz allein bedingt männliche Aus- 
bildung.“ 

Da durch die Mutante RV 25/15 das Vorkommen von zwei verschiede- 
nen Realisatoren bei Sphaerocarpus Donnellii bewiesen ist, scheint mir 
auch die Meinung von F. v. WETTSTEIN nicht mehr begründet zu sein, 
der sich (1936, S.28) folgendermaßen äußert: „Auch bei Sphaero- 
carpus, ..., enthält nach den Experimenten von Knapp das Y-Chromosom 
keinen Realisator. Im männlichen Geschlecht muß also der Autosomen- 
satz allein männliche Tendenz besitzen.‘ Nach meinen Ergebnissen 
muß man auch im Y-Chromosom einen «-Realisator annehmen; ob er 
mit dem a im X¢ völlig übereinstimmt, läßt sich niemals beweisen, 
ebensowenig wie absolute Identität für zwei andere physiologisch 
ähnliche Gene bewiesen werden kann. Immerhin habe ich die Identität 
von « im X und « im Y in einer gewissen Richtung wahrscheinlich machen 
können: LäBt man Röntgenstrahlen, in gleicher Versuchsanordnung wie 
bei den weiblichen Stämmen, auf männliche Stämme, und zwar einer- 
seits auf einen solchen mit Y + 7 Chromosomen und andererseits auf 
einen solchen mit X ¢ + 7 Chromosomen (isoliert aus RV 25/1 $!) ein- 
wirken, so zeigen die Regenerate von beiden Versuchspflanzen keinerlei 
Geschlechtsumwandlung; vor allem gibt es bei den X4 + 7-Pflanzen 
keine reversible Umwandlung nach X? + 7. Erwartungsgemäß traten 
in beiden Versuchen auch sterile Mutanten auf. Hieraus kann man 
ersehen, daß man sowohl am Realisator-Gen als auch vermutlich am 
autosomalen AGZ-Komplex noch weitere Zerstörungen vornehmen 
kann. Diese letzteren Umwandlungen interessieren uns hier aber 
weniger als solche, die noch zur Ausbildung richtiger Geschlechts- 
organe führen. | 

Wie bei RV 25/1 3 so wird auch bei Sphaerocarpus Donnellii RV 25/ 100$ 
und RV 37/10 g die Synöcie durch zwei Realisatoren y und « hervor- 
gerufen, die auf zwei verschiedenen X-Chromosomen bzw. X-Frag- 


1 Dies ist vielleicht auch ganz allgemein eine Erklärungsmöglichkeit für multiple 
Allele. 
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menten liegen!. Die Zytologie der beiden zuletzt genannten Mutanten ist 
komplizierter als bei RV 25/1 3, da Übertragungen von heterochroma- 
tischen X-Segmenten auf die euchromatischen Autosomen vorliegen. Die 
Einzelheiten sind der Tabelle 1 zu entnehmen. Ich möchte hier nur be- 
sprechen, was den drei synöcischen Mutanten gemeinsam ist, und welche 
allgemein wichtigen Gesichtspunkte gefunden wurden. 1. Die synöcischen 
Pflanzen haben die Chromosomenzahl 9; die daraus sich oft abzweigenden 
rein männlichen Äste haben die Chromosomenzahl 8. Rein weibliche 
Äste kommen nicht vor. 2. Das Chromosom, das den Weiblichkeits- 
realisator y trägt (bei RV 25/1 9 ist es £X, bei RV 25/100 ¢ und RV 37/10 g 
ist es f,X), ist ein einschenkeliges Fragment von X, das aber noch die 
Kommissur besitzt. Es ist am kleinsten bei RV 25/1 3, am größten 
bei RV 25/1003. 3. Das X-Chromosom bzw. dessen Fragment, das 
den aus y hergestellten «-Realisator trägt, ist größer als die unter 2. ge- 
nannten Fragmente, die den y-Realisator führen. 4. Nach dem Ver- 
schwinden dieser letzteren y-führenden Fragmente von X 2 besitzt das 
übrigbleibende männliche Genom in summa noch ein ganzes X-Chromosom. 
Bei RV 37/10 8 sitzt aber ein kleiner Teil vom X am Ende eines Autosoms, 
bei RV 25/100 $ sind zwei verschieden große Stücke des X-Chromosoms 


ans Ende zweier verschiedener Autosomen angeheftet. Die translozierten 
Segmente bilden das Supplement zu dem noch vorhandenen Fragment 
des X 4-Chromosoms. > 

Die Mutanten RV 25/100 3 und RV37/10d sind zwei wichtige, 
aber nicht die einzigen von mir gefundenen Beispiele dafür, daß das 
X-Chromosom von Sphaerocarpus Domnellii in allen seinen Teilen lebens- 
notwendige Gene trägt ?, Gene, die allerdings in erster Linie zur Erhaltung 
des X-Chromosoms selbst benötigt werden. Offenbar hat das Spiel der 
natürlichen Selektion, unterstützt durch die besonderen Eigenschaften 
des Heterochromatins, welches während der Meiosis Konnex-Konju- 
gation und Chiasmabildung verhindert (LORBEER 1934, 1936a; Mar- 
QuarpT 1937), ein Genonema im X-Chromosom geschaffen, in dem die 
Gene sehr empfindlich aufeinander abgestimmt sind. Welche allgemeine 
Bedeutung diese Feststellung zum Verständnis der Geschlechtschromo- 
somen der Pflanzen und Tiere überhaupt hat, braucht nicht weiter 


1 Das Auftreten von zwei verschiedenen X-Chromosomen bzw. -Fragmenten 
kann nur dadurch erklärt werden, daß im Augenblick der Bestrahlung zwei 
Chromatiden im X vorhanden waren, die sich unter dem Einfluß der Röntgen- 
strahlen unabhängig voneinander veränderten und später nach der Längsspaltung 
der Kommissur zu selbständigen Chromosomen wurden. 

2 Knapp (1935b) kam vorerst zur gegenteiligen Ansicht. Er hat vermutlich 
nicht mit translozierten Stücken gerechnet. Vielleicht ist auch nicht die geeignetste 
zytologische Methode gewählt worden. Leider macht er keine näheren Angaben. 
Ich wende mein Celloidin-Eisenkarminverfahren an (LORBEER 1934). 
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erértert zu werden. Ob das Y-Chromosom einen Teil des Verlustes von 
X-Chromosomstiicken kompensieren kann, wird von mir noch untersucht. 
Jedenfalls ist der Keimlingsausfall einer Kreuzung (RV 37/10 3) (Y + 7) 
ziemlich groB, und noch gréBer bei der Kreuzung (RV 25/100 $) (Y + 7), 
wo zwei Translokationen von X-Segmenten im befruchteten, synécischen 
Thallus vorliegen. 

Zusammenfassend möchte ich unter Berücksichtigung der Versuche 
mit Riella helicophylla und Marchantia polymorpha mir folgendes Bild 
von den drei Realisatoren der Lebermoose machen: Der weibliche Gameto- 
phyt hat die höchste, der männliche die niedrigste Strukturformel des 
Realisator-Gens. Dazwischen steht wahrscheinlich der Synöcie-Realisator. 
Ob der Autosomensatz eine indifferente oder eine alternative Geschlechts- 
tendenz hat, bleibt dahingestellt. Bei den beschriebenen Umwandlungs- 
stufen des Weiblichkeitsrealisators ist die Autosomentendenz als un- 
verändert geblieben anzusehen (f,-Gametophyten) und daher von 
untergeordneter Bedeutung. Versuche sollen noch ausgeführt werden, 
ob auch der von mir postulierte Realisator der primär synöcischen 
Lebermoosarten umwandlungsfähig ist. Die phylogenetische Entstehung 
von heteröcischen Arten könnte man sich dann bei den Lebermoosen 
auf Grund der Röntgenversuchsergebnisse leichter vorstellen, als es nach 
der Anschauung von CORRENS möglich ist. Nach CoRRENs müßten bei 
einer synöcischen Pflanze der «- und der y-Realisator de novo gebildet 
werden, während beiAnnahmeeinesschon vorhandenen Synöcie-Realisators 
nur noch bestimmte Umwandlungsvorgänge des Realisator-Moleküls 
durchgeführt werden müßten, zum Teil allerdings in umgekehrter Rich- 
tung, als es die Röntgenstrahlen tun. 


Es ist selbstverständlich, daß die geschilderten Ergebnisse den 
Verfasser vor viele neue Fragen und Aufgaben stellen. Läßt sich z. B. 
die Geschlechtsrealisator-Umwandlung heteröcischer Arten bei allen 
größeren Familien der Lebermoose durchführen ? Gelingt sie bei den 
Laubmoosen, oder den Characeen oder anderen Algen? Sind Realisator- 
Umwandlungen bei den Blütenpflanzen möglich? Oder auch bei den 
Tieren ? Da die haplo- und die diplo-genotypische Geschlechtsbestimmung, 
jede innerhalb ihrer systematischen Grenzen, eine so allgemeine Ver- 
breitung hat, dürften die soeben gestellten Fragen nach allgemeiner Ver- 
breitung einer Erscheinung wie die der genotypischen Geschlechtsumwand- 
lung immerhin Berechtigung haben. 


Zusammenfassung. 

1. Der Weiblichkeitsrealisator y von Riella helicophylla und Marchantia 
polymorpha läßt sich mit Hilfe von Röntgenstrahlen in zwei andere 
Geschlechtsrealisatoren verwandeln, in einen solchen für Synöcie (co) 
und in einen solchen für Männlichkeit («). 
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2. Bei Sphaerocarpus Donnellii ist nur die Umwandlung von y in « 
möglich. Das y liegt in dem einen Schenkel des zweischenkligen 
X-Chromosoms ganz nahe der Kommissur. Außer dem y kommen im 
X-Chromosom anscheinend keine weiteren Realisatoren vor. Dagegen 
wird die Intensität des y- oder «-Realisators durch etwas zweites be- 
stimmt, entweder durch besondere Verstärker-Gene oder durch eine 
besondere Position. Dieses Agens muß mit dem y-Realisator in einem 
kleinen Segment zusammengekoppelt sein. 

3. Der Geschlechtsrealisator « im Y-Chromosom von Sphaerocarpus 
Donnellii läßt sich nicht in einen anderen Realisator umwandeln. 

4. Drei synöcische Mutanten von Sphaerocarpus Donnellii 2, nämlich 
RV 25/19, RV 25/1003 und RV 37/10 $, verdanken das Auftreten von 
Antheridien und Archegonien nicht einem, sondern zwei Geschlechts- 
chromosomen. Eines von ihnen ist ein einschenkeliges Fragment von 
X9, das den Weiblichkeitsrealisator y enthält. Dieses überzählige 
und etwas instabile Chromosom verschwindet oft bei den Kernteilungen. 
Das übrigbleibende Genom gibt rein mannlichen Zweigen den Ursprung. 
Es enthält noch die Summe eines zweiten X-Chromosoms, das den «-Re- 
alisator trägt. Bei RV 25/18 ist dieses X-Chromosom unverletzt; bei 
RV 37/ 108 fehlt am X ¢ ein kleines Segment, das aber als Translokation 


bei einem Autosom wiederzufinden ist; das fehlende Stück von X ¢ ist 
bei RV 25/100 d wesentlich größer, aber auch hier läßt sich das Supplement 


in Form von zwei verschieden großen Translokationen an zwei ver- 
schiedenen Autosomen nachweisen. 

5. Bei Abwesenheit des Y-Chromosoms ist ein verkürztes X-Chromo- 
som, auch wenn es nur einen geringen Segmentverlust aufweist, nicht 
lebensfähig; seine Lebensfähigkeit bleibt aber erhalten, wenn das ab- 
getrennte Stück, etwa durch eine Translokation, für das Genom gerettet 
wird. Die Gene im großen X-Chromosom müssen, infolge einseitiger 
Selektion, empfindlich aufeinander abgestimmt sein, so daß ein Stück- 
verlust eine letale Wirkung im X-Fragment führenden Kern zur Folge 
hat. Dies gilt auch für ein X-Chromosom mit dem «-Realisator. 

6. Die Spermatozoiden von Sphaerocarpus Donnellii, die ein X 3- 
Chromosom besitzen, sind unbeweglich. Gegenwart eines Y-Chromosoms 
hebt die Unbeweglichkeit auf. Das Y-Chromosom enthält demnach 
Fertilitäts-Gene besonderer Art (,,mobilis‘‘-Gene). 


Der Deutschen Forschungsgemeinschaft, der Freiburger Wissenschaftlichen Ge- 
sellschaft und dem Leiter des Botanischen Institutes Freiburg i. Br., Herrn Professor 
Dr. Fe. OEHLKERS, danke ich aufrichtig für die weitgehende Forderung meiner Arbeit. 
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UBER POLLENANALYTISCHE UNTERSUCHUNGEN VON 
ORTSTEIN-, BLEICHSAND- UND ROHHUMUSBILDUNGEN 
IM BODEN’. 
(Ausgeführt im Rahmen der vom Mecklenb. Staatsministerium, Abt. Forsten, 
geférderten Untersuchungen. ) 
Von 
K. F. Enemann 
(Rostock). 
(Eingegangen am 22. Januar 1938.) 





Eine kritische Betrachtung jiingst verbreiteter Ansichten von der 
Entstehungsweise und dem Alter des Humus-Bleichsand-Ortstein- 
bodens, sowie der bisher angewandten Methoden, mit Hilfe der Pollen- 
analyse diese Fragen zu lésen, hat gezeigt, daB die fiir die Lésung dieser 
Fragen erforderlichen Voraussetzungen nur in völlig unzureichendem 
Maße gegeben waren. Das gilt für diesbezügliche Arbeiten von BEIJE- 
RINCK, sowie vor allem für eine von Jonas und BENRATH veröffent- 
lichte Reihe von Schriften über solche Fragen mitsamt den daran ge- 
knüpften Ableitungen über die Vegetationsentwicklung, die Gliederung 
vorgeschichtlicher Zeit und andere Folgerungen. Diese Autoren haben 
auf Grund pollenanalytischer Befunde eine neuartige Hypothese über 
Alter und Entstehungsweise von Bleichsand und Ortstein aufgestellt, 
die im schroffen Widerspruch zu allen übrigen Beobachtungen steht. Diese 
Bodenbildungen, die bislang in der Bodenkunde als Horizonte eines 
extremen Podsolbodentyps angesehen wurden, sollen als unabhängig von- 
einander entstandene und zeitlich nacheinander abgelagerte Schichten 
aufgefaßt werden, weil einige Pollenbefunde für diese Auffassung zu 
sprechen scheinen. 

Bei Nachprüfung solcher Untersuchungen hat sich herausgestellt, daß 
nicht nur manche der mikroskopischen Befunde jener Autoren ange- 
zweifelt werden müssen, sondern daß deren gesamte Arbeitsweise auf 
falschen Voraussetzungen aufgebaut worden ist, und schon deshalb die 
daran geknüpften Ergebnisse als von Grund auf irrtümlich erscheinen 
müssen. Es konnte ferner nachgewiesen werden, daß BENRATH und 
Jonas, die sich selbst in eine Reihe von Widersprüchen im grundsätz- 
lichen verwickelt haben, in der Art ihrer Beweisführung des öfteren 


1 Die demnächst erscheinende vollständige Arbeit ,,Altersstellung und Ent- 
stehungsweise von Ortstein-, Bleichsand- und Rohhumusbildungen auf Grund von 
pollenanalytischen Untersuchungen“ ist unter anderem eine Erwiderung an Jonas 
und BENRATH, die außer weiterem darüber ,,Zur Entstehung der Ortstein-Bleichsand- 
schichten an der Ostseeküste“ [Planta (Berl.) 26 (1937)] veröffentlicht hatten. 
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Ursache und Wirkung miteinander verwechseln, und schließlich, daß 
sie vollkommen ungerechtfertigte Angriffe gegen die wissenschaftliche 
Arbeitsweise anderer Autoren führen. Solche Vorwürfe, die BENRATH 
und Jonas! in ihrer obengenannten Arbeit gegen von BüLow gerichtet 
haben, erweisen sich bei genauer Nachprüfung als in keiner Weise stich- 
haltig. Vielmehr lastet der von BüLow unterstellte Vorwurf, daß dieser 
den Ortstein als typisches Sediment des Atlantikums bezeichnet und 
ihn durch genaue Jahreszahlen belegt hat, mit ganzer Schwere auf 
Jonas selber, der seinerseits mit veröffentlichten Datierungsversuchen 
im völligen Gegensatz zu den Ansichten und der Arbeitsweise von BüLows 
steht. 

Jonas gibt 1936 (in Paläobotanik und Vorgeschichtsforschung, Mannus, 28) 
eine kaum noch genauer denkbare Datierung einer Reihe von Bodenbildungen, 
und zwar eine mit genauen Jahreszahlen erklärte stratigraphische Gliederung des 
»periglazialen Diluviums an der Ems“. Darin datiert er unter anderem das vierfach 
übereinander gelagerte Auftreten von Ortstein folgendermaßen: Oberster und 
jüngster Ortstein 22300 v. Chr., der nächstältere 72000 v. Chr. und so fort bis 
zu 231000 v. Chr.! 

Da eine solche Arbeitsweise nicht nur widerspruchsfreie Beziehungen 
zwischen Tatsachenbefunden und den daraus gezogenen Schlußfolge- 
rungen vermissen läßt, sondern sogar in der objektiven Weise der Fest- 
stellungen nicht unanfechtbar erscheint, muß dagegen schärfstens Ein- 
spruch erhoben werden. 

Es wurden demgegenüber pollenanalytische Untersuchungen von 
Flugsandschichten und der darin enthaltenen Bodenbildungen unter- 
nommen, die eine Unterscheidung zweier grundsätzlich verschiedener 
und einander zeitlich nachfolgender Entstehungsvorgänge von vornherein 
notwendig machten, und zwar: 

1. Die primär erfolgte Sedimentation des Untergrundes und die damit 
zwangsläufig verbundene Pollenschichtung im Flugsand (ungestörte 
Pollenablagerung). 

2. Die sekundäre Befestigung des Untergrundes durch Pflanzen- 
bewuchs und die damit eingeleitete Bodenausbildung, verbunden mit 
Polleneinlagerung in die vorhandenen Schichten (Störung der primären 
Pollenablagerungen). 

Auf dieser Grundlage geführte Untersuchungen haben für die Zeit 
und das Ausmaß der Flugsandablagerungen ergeben, daß diese in den 
einzelnen Fällen sehr verschieden sein konnten. Stattgefundene Flug- 
sandtätigkeit ließ sich in den Untersuchungsgebieten auch für die 
„Laubwaldzeit‘‘ pollenanalytisch nachweisen, und zwar bis in die nach- 
eiszeitliche Eichenmischwaldphase hinein sich verfolgen. 

Die Entwicklung der in den Flugsandschichten eingebetteten Boden- 
bildungen konnte ebenfalls örtlich und im einzelnen recht verschieden sein, 
reichte zum Teil auch bis in die Eichenmischwaldzeit zurück. 


1 BENRATH u. Jonas: Planta (Berl.) 26 (1937). 
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Hinsichtlich des Alters der Ortstein-, Bleichsand- und Rohhumus- 
lagen sagen die Einzelergebnisse folgendes aus: 

Auf keinen Fall kann der Ortstein oder dessen besonderer Typ, von 
BEIJERINCK, Jonas und BENRATH ,,Humusortstein“ genannt, als T'undra- 
bildung selbstandiger Art angesehen werden, weil in allen untersuchten 
Fällen nicht ein einziges tundrenzeitliches Leitfossil darin zu bemerken 
war. Es wurden vielmehr in den Ortsteinproben zum Teil recht zahl- 
reiche Pollen der Linde, Eiche, Erle, Hasel und der Rotbuche ange- 
troffen. 

Der Bleichsand kann nicht als Sediment des Atlantikums hingestellt 
werden, weil die in diesem sowie in den darüber und darunter liegenden 
Horizonten anzutreffenden Pollenvorkommen nicht im geringsten für 
die Annahme einer gesonderten, in der Eichenmischwaldzeit erfolgten 
„Ablagerung‘ des Bleichsandes sprechen. 

Es liegt ferner zwar kein Grund vor, die Möglichkeit einer Trocken- 
torf (Rohhumus)- bildung im urwüchsigen Waldboden früherer Zeiten zu 
bezweifeln, doch muß nach den Ergebnissen der neuen Untersuchungen 
darüber die geäußerte Ansicht von WERTH und Baas! bestritten werden, 
daß die Trockentorfabsätze unserer heutigen Wälder auf ein Bildungsalter 
von Jahrtausenden zurückblicken. Die von anderen Autoren ermittelte 
pollenanalytische Beurkundung des jungen Alters von Trockentorflagen in 
Fichtenkulturen kann für andere Gegenden dahin erweitert werden, 
daß in Kiefernkulturen entsprechende Trockentorfabsätze sich ebenfalls 
in verhältnismäßig sehr kurzer Zeit bilden können. 

Über die Entstehungsweise des gesamten Rohhumus-Bleichsand-Ort- 
steinprofils sagen die Pollenbefunde eindeutig aus, daß die einzelnen, 
verschieden gestalteten Bodenlagen (,,Horizonte) keine aufeinander 
und zeitlich nacheinander abgelagerten Schichten sind. Insgesamt sprechen 
die pollenanalytischen Ergebnisse nicht im geringsten gegen die boden- 
kundlich bestens gestützte Meinung, daß Bleichsand-Ortsteinbildung 
das Ergebnis von Podsolierungsvorgängen im Boden ist. Im Boden sind 
solche Vorgänge gleichzeitig und in Abhängigkeit voneinander erfolgt und 
durch Wechselwirkung von Klima und Bewuchs aufeinander sowie auf den 
Untergrund bedingt worden. 

Die Ansicht WERTHs, daß die Ortsteinbildung als Leitfossil des 
Atlantikums (Litorinazeit) gelten darf, kann nach den mitgeteilten Er- 
gebnissen nicht geteilt werden. Wohl haben Podsolierungsvorgänge 
schon während der Eichenmischwaldzeit hie und da zur Entstehung 
von Bleichsand und Ortstein geführt, doch läßt sich in anderen Fällen 
der Beginn einer solehen Entwicklung auch für spätere Zeiten nach- 
weisen. 

Hinsichtlich der auf Bodenuntersuchungen angewandten pollenana- 
lytischen Arbeitsmethoden muß hervorgehoben werden, daß Unter- 


1 Wertu u. Baas: Planta (Berl.) 25 (1936). 
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suchungen dieser Art mit äußerster Vorsicht geführt werden müssen. 
Nicht nur ist der Erhaltungszustand und damit die Erkennungsfähig- 
keit fossiler Pollen in derartigen Bodenlagen wenig gut, sondern es müssen 
entsprechend der Bodenentstehung eine Fülle von Störungsmöglich- 
keiten bei der Deutung der Befunde Berücksichtigung finden. So wird 
man in keinem Waldboden mit ungestörten Schichtenfolgen rechnen dürfen. 
Bodenkundliche Untersuchungen dieser Art sollten daher nach Möglich- 
keit durch pollenanalytische Mooruntersuchungen sowie durch pflanzen- 
soziologische und archivalische Studien ergänzt werden, sofern die genaue 
Wald- und Standortsgeschichte zu ermitteln ist. 

Um Irrtümern, die durch unkritische Vergleiche von Blütenstaub- 
untersuchungen des Waldbodens mit solchen an Moorprofilen entstehen 
können, aus dem Wege zu gehen, wurden neue Bezeichnungen gewählt, 
die in folgendem Schema den bei Mooruntersuchungen üblichen gegen- 
übergestellt sind. 











. in ungestörten ne B. in ildungen (z. B. einem H 
Aue einem Hochmoorprofil) Bo ielchsand-Orteteinprofil) — 
Schicht — Pollenspektrum Horizont oder Lage — Pollenhorizont 

Schichtenfolge — Pollendiagramm Bodenprofil — Pollenprofil 


Die diesen Vorschlägen entsprechende graphische Darstellungsweise 
geht aus den Abbildungen hervor. Uberhaupt sei in bezug auf Einzel- 
heiten verwiesen auf die 1938 erscheinende, in Anm.1, S. 718 genannte 
Arbeit des Verfassers. 
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